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“Normal nimfalarda V yasa gadar metamorfozun

bas vermamasi qanda ingibirlogdirici amil vo ya

hormonun olmasi ilo alaqadardir...”
Wigglesworth (1934)

ON SOz

Hazirda eksperimental entomologiyanin intensiv suratdo
inkisaf edon sahalarindan biri hosoratlarin endokrinologiyasidir.
Belo ki, XX asrin 60-c1 illarindan boari hagsorat hormonlariin
Kimyavi tobisti va tasir mexanzminin todgiqi sahasinds oldugca
boylk nailiyyatlor alds olunmusdur.

Bu sahoys maragin, yani hosoratlarin miixtalif qrupla-
rinin xiisusan da zorarvericilorin bdylmo, inkisaf vo ¢oxal-
masinin hormonal tonzimi masalalarinin todqiginin bir sira so-
boblori vardir. ©vvala, hormonlar névin ontogenezinin xarak-
terinin  muoyyonlogsmosindo mihim ohomiyyst kosb edir.
Hosoratlarda bu, muxtolifdir vo gox vaxt prinsipial xarakterli
morfoloji doyisikliklorlo miisayiot olunur. ikincisi, malum ol-
dugu kimi, mihit amillarinin doyiskon tasirina qarsi hosoratlar-
da muxtalif uygunlagsmalar amala golir ki, hormonlarin bu pro-
seslorin tonzimindos rolu boyukdur. Lakin bu istigamotin inten-
siv surotdo inkisafinin osas Sababi, hosoratlarin endokrinologi-
yasi sahasinda aldo olunmus naticalorinin amali shamiyyat kasb
etmosidir. Belo imkanlar, Vilyams vo Slama torafindon yuvenil
hormon/arinin analoglari, hamginin Bauersin prokosenlari kosf
etdikdon sonra oaldo olunmusdur. Tasir baximindan bir-birinin
oksi olan bu iki birlosmalor 11 vo IV nasil insektisidlorin yara-
dilmasina tokan vermisdir. Homin insektisidlor selektiv (secici)
tosiro malik olmaqla yanasi, ekoloji cohatdon tomiz preparatlar
hesab olunur, cunki otraf mihito praktiki olaraq, tosir gostor-
mirlor. Diinyanin bir ¢ox 6lkalarinds fiziologlar, biokimyagilar
va genetiklorin apardig: todgiqgatlar naticasinds hagoratlarin bir
¢ox hormonlarimin strukturu miioyyonlosmisdir, onlarin titrinin,
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yani miqdari analiz Gsullart islonib hazirlanmig vo hormonlarla
gen ekspressiyasi arasindaki olage askar olunmusdur. Bu
todgiqatlarin genis viisat almasina sobab, Yer Uzorinds praktiki
olarag, butin ekoloji orazilori tutmus hosoratlarin qeyri-adi
coxsokilliliyidir. Tokamil boyu hogoratlarin ontogenezindo mu-
xtalif moagsadlor Uglin eyni hormonlardan istifado etmok gabi-
liyyati formalasmisdir. Bu baximdan, hogoratlar oldugca marag-
lidirlar, yani doyismoaz Kimyavi tobisto malik olan hormonlar
muxtalif istigamotli proseslori 6z nazarsti altinda saxlaya bilir-
lor. Genis suratdo hoyata kegirilon todgigatlar arasinda xiisusi
ohomiyyat dasiyan vo naticalari ilo forglonon islor vardir. Bu
naticalor, muxtalif hormonlarin ontogenetik vo név baximindan
tasir xtsusiyyatlarini giymatlondirmays imkan verir.

Hazirki monoqrafiya bu baximdan maraqlidir, ¢iinki ho-
soratlarin artiq malum olan biitiin hormonlarinin tasir mexani-
zminin fizioloji vo biokimyavi aspektds xususiyyatlorini oks
etdirir. Daha dogrusu, bu kitab, hormonlar va onlarin analoqlar-
indan istifado etmoklo, ayri-ayr1 hormonlarin kimyavi strukturu,
metabolizmi, tosir mexanizmino dair movcud odabiyyat
molumatlar1 vo soxsi naticalorin kompleks soklinds Umumilas-
dirilmis formasidir. Burada xiisusi diqgst, yuvenil hormonlari
vo ekdisteroidlorin bir sira fizioloji proseslor, Uzvi birlogsmo-
larin miubadilasi proseslorina tosiri aragdirilir.

Monogqrafiyanin sonunda kond tesarriifati bitkilori va
mesa agaclarimin zararvericilori olan hogoratlara garsi miibari-
zodo hormonal tobiotli tonzimlayicilordon istifado imkanlar
haqqinda moalumat verilir. Bu fasil, entomologlar vo bitki mu-
hafizasi sahasindo ¢alisan miitoxassislor tglin maraqlidir bels
Ki, yeni mubariza todbirlorinin iglonib hazirlanmasinda bu me-
lumatlardan istifado etmok olar. Bels ki, fiziologo-biokimyavi
aspektds aparilan todgigatlarin tistiin cohati ondan ibaratdir ki,
problemin hallinds todqgiqatlarin sonraki istigamatini duzgin
muayyanlosdirmays inkan yaradir.

Muoallif



QISADILMIS SOZLORIN SIYAHISI

PTTH - protorakotrop hormonu

YH - yuvenil hormonu

YHA - yuvenil hormonun analoqu
YHE- yuvenil hormon esteraza

QH - gabigdayisma hormonu

PTV — peritraxeal vozi

c.a. — corpora allata (alava cisimlar)
c.c. — corpora cardiaca ( kardial cisimlar)
NSH — neyrosekretor hiiceyralor

FA — YH-esterazani foallagdiran amil
SA - stimulyator amili

AKH - adipokinetik hormon

RNT - ribonuklein tursusu

DNT - dezoksiribonuklein tursusu
SDG- suksinatdehidrogenaza

AMF - adenizinmonofosfat

SAMF - sitazoladenizinmonofosfat
SQMF - sitazolquanidinmonofosfat
DA — dioksifenilamin

TAT - tirozinaminotransferaza
MFMO - monofenol-monooksigenaza
TDK - tirozindekarboksilaza

MFMO - monofenolmonooksidaza
TDK - tirozindekarboksilaza
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GIiRiS

Hosoratlarin fordi inkisaf xiisusiyyatlori digoar heyvani
gruplardan farglidir. Homin xlsusiyyatlardan baslicasi, bu sini-
fo aid olan névlarin ¢coxusunun ontogenezinds metamorfozun
olmasidir. Inkisafin tam ¢evrilma yolu ilo getmoasi hamin hoso-
rat novlorinin inkisaf tsiklinin gidalanma, b&yims, ¢oxalma,
yayilma fazalarina differensiasiya etmosilo alagodardir.

Hosarat1 saciyyalondiran ikinci xususiyyat, xitin torkibli
ekzoskeletin olmas1 va bununla slagadar olarag, periodik sokil-
do fordin qabigdayismesidir. Uglinci, forglondirici olamat, gey-
ri-olverigli soraiti kegirmok 0cun tokamdil prosesindo forma-
lasmis filogenetik uygunlasma, yani diapauzanin olmasidir. In-
Kisafin miivagqqoati olaraq dayanmasi, daha dogrusu, zaiflomasi
formasinda biruzs veran bu fizioloji sakitlik hali ontogenezin
mixtolif fazalarinda bas vers bilir.

Ik dofo olarag, hosoratin bu miirokkob inkisaf tsiklinin
tonziminin fizioloji mexanizmi Rhodnius prolixus taxtabitisinin
strfalori Uzarinds Gyronilmisdir (Kopeg, 1917, 1922; Wiggles-
worth, 1934, 1936). Homin tadqgiqatlarin naticalorina gors, ho-
soratin inkisafinin hormonal tonzimi, organizmin bitin hoyati
proseslorinin inteqrasiyasini vo muhit amillarinin doyiskan tasi-
ri soraitinds onlarin sinxronlugunu tomin edir.

XX asrin 30-40-c1 illorinds fiziologlarin intensiv suratdo
apardigi ¢oxsayl tadqgigatlarin naticasinde malum olmusdur ki,
hosaratin faaliyyati xtisusi kKimyavi koordinatorlar va inteqrator-
lar vasitasilo hoyata kegirilir. Aparilan todgigatlar naticasinda
homin birlosmalori sintez edon organlar da askar edilmis vo on-
larin faaliyyatina midaxilo olunma yolu ilo (¢ixarilmasi vo ya
foal birlogsmolorin daxil edilmosi formasinda) metamorfoz,
gabigdoyismo, diapauza, reproduktiv inkisaf, diurez kimi pro-
seslorin tonzimindos onlarin istirak: siibut olunmusdur.

Hoasaratin gqabigdoyismoa hormonu - ekdizon, ilk dofs ola-
rag, kimyavi tomiz halda 1954-ci ildo Butenand vo Karlson
torofindon tut ipakqurdu (Bombyx mori) puplarindan slds olun-
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mus vo 1965-ci ilds identifikasiya edilmisdir. Sonradan 1967-cCi
ildo metamorfozu tonzimloyan ikinci hormon — yuvenil hormo-
nunu sintez edon organ, corpora allata (slava cisimlar) muoay-
yanlagdi. Conraki todgiqatlar asason miixtalif hogorat névlarin-
do metamorfozun hormonlarinin titrinin dinamikasinin dyranil-
mosina hasr olunmusdur. Bu tadqigatlarin naticalori oldugca
boylk shamiyyat kasb edirdi, ¢linki hormonlarin tasir mexa-
nizmini molekul saviyyados izah etmays imkan verirdi. Hazirda
todqgiqatgilarin diggat morkazinds olan masals diapauza hormo-
nunun strukturunun mioyyanlosmasidir. Bu hormon bir sira
fizioloji proseslori tonzimlayir. Bels bir fikir mévcuddur ki, ho-
min hormon kutikulanin melanizasiyasi vo Xitinlosmasi, ekzu-
vinin atilmasi, gabiqdoyigsmadon sonra ganadlarin diizolmasi vo
S. nazarot edir.

Hormonlarin kimyavi tabistinin mioyyanlosmasine hasr
olunmus todgiqgatlar naticasindo hormonlarin titrinin doyisil-
moasini giymatlondirmays imkan veran Gsullar kosf edilmisdir.
Homgcinin kimyavi tabistin misyyanlosmasi zomininds hormo-
nlarm in vivo sistemlards tasir mexanizmi arasdirilmis va sinte-
tik analoqlar sintez olunmusdur.

Qeyd etmok lazimdir ki, miixtalif hormonlarin sintetik
analoglarinin  kosf olunmasi eksperimental entomologiya vo
endokrinologiya sahasinds slds edilmis an boyiik ugurdur. Bu
birlogsmoalor, qurulusca hormonlardan farglonsalor do onlarin
bioloji foalligini imitasiya edo bilirlor, yoni hormonlarin funk-
sional analoglaridir. Bu formalara yuvenil hormonlar1 (yuve-
noidlar) va gabagdayisma hormonunun (ekdizoidlar) analoglari
aiddir. Homin analoglar bioloji faal birlosmoalordir ki, onlarin
antoqonistlori, antihormonal foalliga malik olan ingibitorlar da
bura aiddir. Analoglar hogorat organizminds hormonlarin signal
funksiyalarin1 imitasiya etmokls, canli hiiceyralora monfi tasir
gOstormodan, yalniz hadof sistema yonalir vo yiksok bioloji
foalliga malik olurlar. Bu analoglara selektiv, secici tasir, yani
nov spesikliyi xasdir. Onlar istiqanlt heyvanlar ti¢lin zararsizdir



vo kond tosarriifatinda ekoloji tomiz preparatlar olarag, yeni
nasil insektisidlor kimi zararovericiloro qarst inteqrirlogsmis
mubariza sisteminds istifads olunurlar.

Hazirki monogqrafiyada osas mogsad, oxucular1 yalniz
hosoratin endokrin sisteminin qurulusu, metamorfoz, qabig-
dayisma, reproduktiv inkisaf vo movsiimi inkisaf tsiklin tonzi-
mindo hormonlarin rolunu gostarmok deyil. ©sas mogsad, zo-
rorli hagorat névlorinin neyroendokrin sistemina moagsadyonlii
kimyavi mudaxils yolu il onlarin bdyiims va inkisafini tonzim-
loyan tisullar1 arasdirmaq, mibarizs todbirlorinds onlardan isti-
fado etmokdir.

Monografiyada bu istigamatdo uzun illor arzinds apari-
lan elmi todgiqatlarin naticalori oks olunmus, fizioloji vo bio-
kimyavi aspektda zararli névlarin bdylimas va inkisafinin neyro-
endokrin tonzimi haqqinda malumatlar verilmisdir.

Misllif tagdim olunan mévzu vs olds edilmis naticalorin
analizinds istirak edon taninmig alimlor professor Y.B. Filippo-
vi¢ (Moskva Pedaqoji Universitetin Hosoratlarin biokimyasi
sektorunun rahbori), Rusiya Kond Tosorriifatt Akademiyasinin
mxbir Gzvi, professor V.N.Burova, Moldova MEA-nin Bit-
kilorin Bioloji Muhafizasi institutunun direktoru, professor V.I.
Voynyaka, elmi moaslohatgilori professor A.O. Abdinboyova
(AMEA-nin Zoologiya institutu Hogoratlarin ekologiyasi va fi-
ziologiyas1 laboratoriyasinin rahbori) vo N.M. Kutuzovaya
(Moskva Pedaqoji Universitetin Hosoratlarin biokimyasi sekto-
runun professoru) 6z dorin minnatdarligini bildirir.



FOSIL I

HOSORATLARIN INKiSAFININ HORMONAL
_ TONZIiMi
|.1. Inkisafin fenomenologiyasi

Hosoratin hayat tsikli dord fazani1 shato edir: embrional,
strfo (vo ya tirtil), metamorfoz vo imaginal (Wigglesworth,
1970 a,b; Novak, 1975; Richards,1981 a).

Embriogenez yumurta 6rtiyu daxilinds kecir: bolun-
modon sonra formalasan niivalor Ortllys dogru miqrasiya edir vo
birqatli (mono-) huceyralori amolo gatirirlor. Bu monoqatli hii-
ceyralorin sonraki differensiasiyast naticasinda siirfo organlari
formalagir, imaginal disklarin tamali qoyulur. Sonradan, meta-
morfoz naticasindo bu hiceyralor grupundan yetkin fordin
orqanlart inkisaf edir.

Adaton sirfonin (vo ya tirtilin) formalagmasi ilo biton
embriogenez temperatur amilindon asili olaraq, muxtolif su-
rokliya malik olur. Masalon, sovkalar (Noctuidae) ag kopanok-
lordo (Pieridae) homin proses 25°-do 3-4 giin, 18-20°C-ds isa
6-7 gun ¢okir. Surfo vo ya tirtil (kopanaklordo) fazasi yumur-
tadan ¢ixdigdan sonra baglanir.

Siirfa va ya tirtilin inkisafi dovriinda bir nega dofo qabiq
dayisilir. Qabigdayismonin say1 névdon asili olaraq, miixtolif
olur. Adoton bu proses muhit amillarindon asilidir. Iki qabiqg-
doyismo arasindaki dovr silirfo yasi kimi qiymotlondirilir.
Sovkalar vo ag kopanoklordo tirtil fazasi V-VI yas ilo ifado
olunub, 12-18 giin (25°C) vo 19-30 giin (20°C- do), bazilarinds
iso 34-40 gun vo 48-50 giin davam edir. Hor yas dovriiniin so-
nunda epidermal huceyralorin morfogenetik foalligindan asili
olaraqg, onlardan kdhno kutikula ayrilir, yoni apolizis prosesi
bas verir. Sonradan epidermal hiiceyralor yeni kutikulan1 sintez
edirlor vo gabigdoyismo (ekdizis)baslanir. Bu zaman siirfa (Vo
ya tirtil) kdhna gabigdan ¢ixir, yeni omoalo galon qabiq diizalir,
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vo borkiyir. Apolizis vo ekdizis arasindaki dovrdo hogorat “fa-
rat” (Pharate) termini ilo ifads olunur..

Inksafin sonraki fazas1 metamorfozdur, yani gevrilmo ilo
gedon inkisaf dovriidiir. Bu faza, Hemimetabola- da son sirfs
yasin1 vo Holometabola-da iso son surfo yasinin axir1 vo yetkin
ford ¢ixana kimi siiron pup fazasini ohato edir. Masalon, meta-
morfoz fazasi pambiq sovkasinda (Heliothis armigera Hubn.)
belo miisahido olunur. Son yas dovriiniin axirinda tirtil qida-
lanmag1 dayandirir vo pronimfaya cevrilir, torpagda puplasmaq
Uclin yuvaciqlar hazirlayir. Bu zaman tirtilin gabigi puparinin
asasini tagkil edir va ham pupu, hom ds farat yetkin fordi ugusa
goadar goruyur.

[lkin morhalado puparinin rongi névden asili olaraq, agiq
yasil, yasilimtil rangda olur, sonradan tiindlogir. Masalon, sov-
kalarda gonur rongli olur vo plastikliyini itirir. Bu pupgabagi
morhalo hamin hogoratin noviindon, hom do inkisaf etdiyi
miihitin fototermoperiodik soraitindon asili olaraq, 12-14-don
24 saata godor davam edir. Homin dévr arzindo tirtil kutikulasi
aralanir vo yeni kutikula sintez olunur. Pupgabagi marhoalonin
sonunda pup kutikulasinin formalagma prosesi basa ¢atir vo ba-
sin eversiyasi hoyata kecirilir. Bu andan sonra ford haqiqi pup
hesab olunur.

Inkisafi tam ¢evrilmo yolu ilo gedon hosorat névlorindo
pup morhalasinin inkisafi n6vdon asili olaraq, Noctuidae, Pieri-
dae-do 25°-do 8-15 giin, 18-20°-do iss 9-19 giin davam edir. Bu
proses zamant tirtilin toxumalart liziso (histoliz prosesi) ugrayir
va onlardan yeni, imaginal disklor (histogenez prosesi) inkisaf
edir. Pup marhalasi yetkin fordin ugusu ilo bitir (Wigglesworth,
1970 a,b; Novak, 1975; Richards,1981 a).
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1.2. Hormonal tanzimin klassik sxemi

Hosoratin boylima va qabiqdayismasi tsiklik proses ol-
ub, asason U¢ hormon vasitasilo tonzimlonir. Bunlar beyinin
neyrosekretor hiceyralori (NSH) torafindan sintez olunan pro-
torakotrop hormonu (PTTH), protorakal vo ya peritraxeal vozi-
nin (PTV) ifraz etdiyi ekdizon va beyin otrafinda yerlogon bir
cut vazilor, alava cisimlorin (corpora allata) sekreti yuvenil
hormonlaridir (YH) (Wigglesworth, 1970 a,b; Novak, 1975;
Gilbert et al., 1980 a,b; Richards, 1981 a; Wilhelm et al.,
1987).

Periodik olaraq xarici muhitdon gobul olunan daxili va
ya xarici signallara cavab olarag, beyinin NSH torafindon PT-
TH-nu sintez olunur ki, bu, PTV-nin foallasmasina sabab olur
(sokil 1). Vaznin foallasmasi naticasinds ekdizonun prohormo-
nu sintez olunmaga baglanir. Homin birlosma peritrofik
toxumalarda qgabigdoyismo hormonu (QH) ekdisteron-20-
hidroksiekdizona cevrilir.

Sakil 1. Hogoratda metamorfozun
hormonal tonziminin sxemi: 1-bas
beyin, 2- neyrosekretor hiiceyralor, 3-
kardial cisimlar(carpora cardiaca),
4- slavs cisimlor (corpora allata),5-
peritraxeal vazi, 6- qonada,7- kutiku-
lanin doyigilmasi, FH- foallagdirici
hormon, YH- yuvenil hormonu, QH-
gabigdoayismo hormonu

Bu hormonun epidermal
hiiceyralora tasiri naticasinda
gabiqdoyismo prosesi baslanir:
kéhna kutikuladan epidermis
ayrilir, yeni kutikula amalo go-
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lir vo kdhnasi atilir (ekdizis). Bu zaman yuvenil hormonlari qa-
bigdoayisma hormonunun nazarati altinda bas veran homin ga-
biqdoyismonin xarakterini mioyyanlosdirir. Miioyyon edilmis-
dir ki, yuvenil hormonunun yiksak titri tirtilin-tirtila, asag titri
— metamorfozun ilk gabigdiyismasinin, yani tirtilin pupa cevril-
masina sobob olur. Yuvenil hormonlarinin tamamilo olmamasi
iSo metamorfozun ikinci qabigdoyismasinin — pupun yetkin for-
do, yoni imagoya cevrilmasi ilo naticalonir (De-Wilde, 1984;
Hammock, 1985; Newitt, Hammock, 1986;Watson et al., 1986).

Hosoratin ~ postembrional  inkisafinin ~ hormonal
tonziminin klassik sxemi 3 asas hormon uzarinds qurulsa da di-
gor hormonlar qrupu vardir ki, onlar hosoratin hoyatinda
mihim shamiyyat kash edan proseslara nazarat edirlor. Homin
proseslordon organizmds homeostaz (daxili muhitin sabitliyi)
vo davranig xiisusiyyatlorini gostormok olar ki, bunlar hiper-
glikemik hormon, bagirsagin faaliyyatini tonzimlayan hormon,
diuretik vo antidiuretik hormonlar, imagonun pupdan ¢ixis hor-
monu, pupun melanizasiyasin1 hayata keciron bursikon hor-
monu, puplasma amili, adipokinetik hormon va digarloridir
(Goldsworthy, Mordue, 1974; Steele, 1976; Frontali, Gainer,
1977; Truman, Riddiford, 1977;Truman et al., 1980,1981; Co-
penhaver, Truman, 1982).

Homin hormonlardan metamorfozda mihim shomiyyat
kasb edan 3 hormon — PTTH, YH, QH haqqginda, yoni onlarin
strukturu, lokalizasiyasi, funksiyasi va titrinin tonzimlonmasi
barodo daha otrafli molumatlar asagidaki bolmalordo togqdim
olunur.

1.3. Protorakotrop hormonu
Hosoratin neyroendokrin sistemi hormonlarin manbayi-
dir. Homin hormonlar1 kimyavi tobistina géro 3 grupa bdlmok

olar: polipeptid va peptid neyrohormonlar, ekdisteroidlor vo ter-
penoid hormonlar (Kutuzova, 2006). Bu hormonlardan ekdiste-
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roid vo terpenoidlor daha yaxsi todqiq olunmusdur. Bela Ki,
onlar sado qurulusa malikdirlor vo mixtalif amillorin tasirine
gars1 davamlidirlar. Neyrohormonlar az todqiq olunmuslar.
Onlarin ¢oxusunun kimyovi qurulusu halo molum deyil. Malum
olanlar isa gisman tomizlonmis vo xarakterizo olunmusdur.

Bioloji tosir xususiyyatina gors hasorat organizmindo ol-
an neyrohormonlar1 bela qruplagdimaq olar: morfogenetik (bur-
sikon, protorakotrop hormon), kinetik (kardiotrop, miotrop, di-
uretik hormonlar), metabolik (hiperglikemik, adipokinetik hor-
monlar).Neyrohormonlardan PTTH, bursikon, puplasma amil-
lori, ¢ix1s vo diapauza hormonlari hasaratin ontogenetik inkiga-
fin1 tonzimlayirlor.

Protorakotrop va ya faallasdirict hormon (PTTH vo ya
FH) hosorat beynindo yerloson neyrosekretor hiiceyralor (pars
intercerebralis) torafindan sintez olunur.

Ik dafo olaraq bu hormon, XX asrin 20-30-cu illorindos
Kopes torafindon tok ipokqurdu qurdun (Lymantria dispar) tir-
tillarina ligatura qoymaqla va bas beynini tacrid etmok yolu ilo
askar edilmisdir (Kopec¢, 7922). Homin eksperimentlor natico-
sindo molum olmusdur ki, hagoratin metamorfozu ilo bagl olan
proseslor yalniz beyin vasitasilo iso salinir. Belo bir fikir irali
strilmisdiir ki, beyinin 6zl bilavasito sinirlor vasitasilo meta-
morfoz proseslorino tosir gostormir. Xususi daxili sekresiya or-
gani vardir ki, o, beyinin noazarsti altinda, siirfonin inkisafinin
muiayyan marhalasinds hansi isa substansiyani (birlogsmoni) ga-
na ifraz edir vo bununla da metamorfoz proseslari tonzimlonir.
Bu konsepsiya sonralar Uiqqlsuorsun apardigi tacriibalorin nati-
calarinds do 6z oksini tapmisdir (Wigglesworth,1934). Belos ki,
bu alim, Rhodnius prolixus gansoran taxtabitinin sirfo marho-
lasinda gedon proseslora beyinin tasirinin olmasini tacriibalori
ilo siibut etmigdir. Malum olmusdur ki, gabigdoyismonin bas
vermasinds beyindon basqa, digar namolum bir amil do istirak
edir. XX asrin 40-c1 illarinds Fukuda tut ipakqurduna ligatura
goymaq yolu ilo (basin sapla tocrid olunmasi) bir ciit peri-
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traxeal vazinin (PTV) oldugunu askar etmisdir (Fukuda, 1944).
Sonradan Vilyams bu vazilorlo beyin arasindaki qarsiligh
olagoni Hyalophora cecropia (zorinds todqiq etmisdir (Wil-
liams,1952). Homin tocriibalorin naticalorindon malum olmus-
dur ki, vazilor va beyin birgs bir neyroendokrin sistem kimi fo-
aliyyat gostorir vo bu zaman beyinin ifraz etdiyi amil, PTV
sintetik foaliyyatini stimulo edir. ilk dofs olaraq, Novakin tok-
lifi ilo homin amil faallasdirict hormon adlandirilmisdir (No-
vak, 1966).

1.3.1. PTTH-in manbayi

Bu hormonun lokalizasiya olundugu yer XX oasrin 40-
50-ci illorindo muoyyanlosmisdir. Siibut olunmusdur ki, PTTH
beyinin neyrosekretor hiceyralori (NSH) torafindan sintez olu-
nur. Bu hiiceyralar, beyinds qrup halinda simmetrik yerloasir vo
onlarin say1 hagorat névindon asili olaraq doyisir. Artiq mo-
lumdur Ki, hasorat beynindo NSH-in medial, lateral, arxa, ven-
tral, optik va tritoserebral qruplart mévcuddur (Kind, 1968;
Panov, 1968, 1969; Arking, 1969; Finlayson, 1980; Awasthi,
Sing, 1981; Vagina, 1981, Awasthi, 1982) (sokil 2, 3).

- = xﬁ_____r'
e

Sokil 2. Hosoratin neyrosekretor
hliceyrasinin qurulusu (sxem): A-
hiiceyranin cismi; B- aksonun ter-
minali vo akson-vazal sinaps (1-
endoplazmatik tor vo ribosomlar; 2-
mitoxondrilar; 3- dendritlor; 4- niiva;
5- I6vhogakilli kompleks; 6- 16vho-
sokilli kompleksda neyrosekret gra-
nulalarinin formalagmasi; 7- neyro-
sekretin yetkin qranulalari; 8- hicey-
ranin cismini shats edon kapilyar; 9-
akson; 10- neyrosekret qranulalari;
11- sinaptik govuglar; 12- neyrohor-
monun ifraz olundugu kapilyar
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Ikiganadlilar dostasina (Diptera) aid olan niimayondalor-
do NSH-in 4-don (ot milgayi Sarcophaga ruficornis sirfalori)
6-ya Qgodor (yasil Lucilia caesar vo goy Calliphora eryth-
rocephala milgoklori) qruplarinin oldugu miioyyanlosmisdir
(Raugsenbax, 1990).

Sokil 3. Hogoratin bas beyninin neyrosekretor sistemi
(Tisenko, 1977-ya gOra): 1- medial va lateral neyrosekretor hiiceyrolori; 2-
tritoserebrum; 3- kardial cisim (carpora cardiaca); 4- olava cisim (corpora
allata); 5- gayidan sinir

Hosoratin beynindon PTTH-in sintezini hoyata kegiran
NSH-in identifikasiyasi, asason dolay1 yolla hoyata kegcirilir.
Bunu beyinin miivafiq s6basinin carrahi iisulla ¢ixarilmasi, im-
plantasiya, elektrokoaqulyasiya va elektrostimulyasiya yolu ils
hoyata kegirirlor. Belo ki, Qibbs vo Riddiford (Gibbs, Riddi-
ford, 1977) titin haf kopanayi Manduca sexta- nin bas va dos
sObalori arasina ligatura qoyulmus boyiikyasl tirtillarina be-
yinin mixtalif nahiyyslorindon aldo olunmus ekstraktlari inyek-
siya etmoklo, PTTH-in lateral NSH torafindon sintez olundu-
gunu agkar etmislor. Analoji naticalor elektrostimulyasiya tisulu
ilo goyirtko Locusta migratoria-nin NSH-i tadqiq olunan zaman
da mioayyanlosmisdir.
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Ik dafs olarag, Qilbertin (Bollenbacher et al., 1979) la-
boratoriyasinda PTTH-nun miqdarmi dagigliklo mioyyanlog-
dirmok miimkiin olmusdur. Bels Ki, in vitro soraitds izols olun-
mus vo ekdizonu ifraz edon PTV-in kultural mihitino tarkibin-
do PTTH olan ekstraktlar slava edilmisdir. Homin tacribalor
(Agui et al., 1979) noticasindo molum olmusdur ki, Manduca
sexta-nin siirfalorindo PTTH-1n monbayi yalniz 111 qrup lateral
NSH-dir. Bununla bels, bir sira hagorat novlorinds (gansoran
taxtabiti Rhodnius prolixus, monana Megoura vicia, tut ipok-
qurdu Bombyx mori, meyva cuculori, Drosophila melanogas-
ter) siibut olunmusdur ki, PTTH-1n sintezi NSH-in medial gru-
pu torofindon hoyata kecirilir (Wigglesworth, 1940; Pa-
nov,1968,1969; Arking, 1969; Morris, Steel, 1977; Rausenbax,
1990).

1.3.2. PTTH-1n kimyavi tabiati.

Uzun illor alimlor (30 idon artiq) PTTH-1n kimyavi xu-
susiyyatlorini  6yronmoys c¢alismuslar. Bir ¢ox tadgiqatgilar
tomiz halda PTTH-1 oldos etmok Ugiin sinaqglar aparmislar, lakin
bioloji materialda homin hormonun oldugca ciizi miqdarda
olmas1 miivaffagiyyatsiz naticalora sabab olmusdur. Ona gors
do ilkin todqiqatlarin naticalori sohv idi. Yalniz bir miiddot keg-
dikdan sonra bu istigamotds is aparan bitun alimlor PTTH-in
peptid tobiotli olmasi hagqinda timumi bir fikir yiritmiislor
(Gersch, 1961; Ishikawa, Ishizaki, 1963; Kobayaschi, Yama-
zaki, 1966; Ishizaki, Ishikawa, 1967).

Ik dofo olaraq, 1967-ci ildo isizaki vo Isikava PTTH-1
118000 tut ipokqurdu puplarindan oldo eds bilmislor. Homin
preparat 8 000 dofo tamizlonmasina baxmayarag, heterogen to-
biatli ziilal qarisigi idi vo mol.¢okisi 9 000-31 000 toskil edirdi.
Yalniz XX asrin 80-c1 illorinds peptid mansali bu hormon, to-
miz halda aldo olunmus va onun funksional foalligi todqiq
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edilmisdir (Nagasawa et al., 1980; Gilbert et al., 1981; Suzuki
etal., 1982).

PTTH-1n tobioti daha mikammal sokilds Qilbertin labo-
ratoriyasinda todqiq olunmusdur (Gilbert et al., 1981). Bels ki,
Manduca sexta-nin puplarinin beynindon PTTH-in 2 formasi
oldo olunmusdur: molekul ¢okisi 22 000 D olan boylk va
molekul ¢okisi 7 000 D olan kigik formalar. Boyuk forma ho-
min noviin tirtillarinin hemolimfasinda askar olunmusdur. Bu
formanin fizioloji foalligin1 yranon zaman malum olmusdur ki,
ona 2 dofa artiq morfogenetik foalliq xasdir. Bundan olavo, as-
kar edilmisdir ki, beyindon aldo olunan PTTH-a ndv spesifik-
liyi xas deyil: bas hissasi kasilmis ipoakqurdu Bombyx mori va
kolom sovkasi Mamestra (=Barathra)brassicae puplarina bu
hormonu inyeksiya etdikds onlarin inkisafi intensivlosir.

Suzuki, Nagasava va basqalar1 (Nagasawa et al., 1980;
Suzuki et al., 1982) ipokqurdunun yetkin fordlorinin beynindon
PTTH-1n tomiz formasini alds etmis vo onun amintursulu torki-
bini muoyyonlosdirmislor. Identifikasiya olunmus homin hor-
monun molekul ¢akisi 4 400 D barabor olmus vo 0, on yiiksok
morfogenetik foalliq gostormisdir. Bels ki, bu hormonun 0,1 nq
miqdart ilo inyeksiya olunmus ipokqurdu Samia cynthia-nin
bagsiz (yoani On hissasi tocrid edilmis) puplar1 normal sokildo
inkisaflarini tamamlaya bilmislor.

Qilbert (Gilbert et al., 1981) vo Suzukinin (Suzuki et al.,
1982) olds etdiklori PTTH-1n molekul ¢akisi muxtalifdir. Bunu
ndév muxtalifliyi ils, yani alda olunduglari bioloji obyektlarin
forqli olmasi ila izah etsalor do siibha dogurur, ¢iinki hormonun
fizioloji foalliginda név miixtalifliyi olmur. Alimlar bu farqi, ilk
novbada, faza spesifikliyinda gorirlor: Qilbert vo b. PTTH-1
pupun beynindan, Suzuki va b. isa yetkin fordin beynindan al-
do etmislor.

Onu da nazars almaq lazimdir ki, hagoratin yetkin mor-
halasindo bu hormona ehtiyac olmur, ¢unki imagonun PTV-i
olmur. Demali, Suzuki va b. alds etdiklori hormon PTTH deyil.
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Bu hormonun yetkin fazada funksiyas1 dagigliklo malum olma-
sa da o, puplarin PTV-no tropik, yani hormonlarin tropinlar ya-
rimsinfino aid olub, stimuloedici tasir gostarir.

1.3.3. PTTH-1n titrinin tonzimlanmasi.

Protorakotrop hormonunun titrinin  muayyanlogmasino
hasr olunmus tadqiqatlarin ¢oxusu asasan keyfiyyat baximindan
torkib hagqinda malumat vers bilir, yani hormon var v ya yox-
dur, ¢cox va ya azdir. Adaton bu tacriibalords tadgiqatgilar asas
parametrin (hormonun titrinin) birbaga miioyyonlogsmosi Usu-
lundan istifado eds bimirlar vo yalniz ligatura qoyulur, carrahi
yolla “kritik dovrlor” (qabigdoyisma iigiin beyinin vacib oldugu
dovr) doqgiglesdirilir, NSH-in funksional foaalligi morfoloji
cohotdon Oyronilir, basi tocrid olunmus tirtil vo ya puplara
beyinin 6zii, ya da ayri-ayr1 hissolori ekstrakt halinda inyeksiya
olunur (Wigglesworth, 1954, 1970 a,b; Clarke, 1965; Thomsen,
Lea, 1968; Panov, 1968; Williams, 1969; Novak, 1975; Chip-
pendale, 1977; Chippendale, Yin, 1979; Benedeczky, 1981).
Todgigatlar mixtalif hosorat ndvlori zorindo - Rhodnius
prolixus,Ostrinia  nubilalis, Manduca sexta, Calliphora
erythrocephala, Bombyx mori, Drosophila melanogaster apa-
rilmigdir. Homin todqiqatlarin naticolori PTTH-1n titrinin hor
tirt1l yaginin son giinlarinds maksimal saviyyays ¢atdigini siibut
etmisdir.

Qilbertin laboratoriyasinda tacriiboslor davam etmis vo
1979-cu ilds hasorat organizminds PTTH-1n daqgiqliklo migda-
rin1 mioyyanlosdirmays imkan veran tsul islonib hazirlanmis-
dir (Bollenbacher et al., 1979). Dogrudur, bu iisul da tacrid ol-
unmus PTV-nin sintez etdiyi ekdizonun miqgdarinin (miioyyan
migdar PTTH-in tasiri ilo) miayyanlosmasina osaslansa da
Manduca sexta —nin bdyiikyaslh tirtillarinin hemolimfa vo bey-
nindo PTTH-n titri haqqinda doqgiqg malumat olds etmays im-
kan vermisdir (Gilbert et al., 1981; O'Brien et al., 1986). Ho-
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min todqiqatlarda tirtillarin hemolimfasinda PTTH-in miqdari
geyds alinan zaman gabiqdoyismadon 24 saat avval va bir negs
saat sonra ekdisteroidlorin titrinin koskin surstds artmasini mii-
sahido etmiglor. Bu zaman hemolimfada PTTH-in 2 piki (kos-
kin artimi) vo beyinds todricon artimi qeydo alinmigdir. Hemo-
limfada miisahids olunan birinci pik puplagsmaya 60 saat qalmis
bas verir, ikinci pikdon xeyli kigik olur. PTTH-1n birinci pikin-
don sonra ekdisteroidlarin titri ohamiyyatsiz doracodo artmisdir.
PTTH-1n ikinci piki puplagsmaya 10 saat qalmig qeydo alinmis
Vo bu zaman ekdisteroidlorin titri kaskin suratds yuksolmisdir.

Qilbert va basqalarimin fikrinca (Gilbert et al., 1981) son
yasda olan tirtillarda PTTH-1n birinci artimi1 (1 pik) ekdisteroid-
lorin titrinin artmasi, epidermal hiiceyralorin inkisaf genomu-
nun yenidon programlagsmasi va tirtil programindan pupa Gev-
rilmosi iigiin vacibdir. Ikinci pik qabiqdeyismo prosesini stimu-
lo edir. Puplagsmadan sonra M.sexta-nin beynindo PTTH-1n titri
kaskin suratds, toxminon 5 dofo artir (O'Brien et al., 1986).

Homin laboratoriyada PTTH-n titrinin miiayyonlosmosi
ilo yanasi, ontogenez boyu hormonun boyiik va kigik molekula-
larmin nisbati do tadqiq olunmusdur. Askar edilmisdir ki, Man-
duca sexta-nin tirtillarinin beynindo bayiuk molekulalar Gstiin-
luk (3,9:1) toskil etsa do puplarda onlarin migdari taxminan ey-
nidir (0,95:1).

PTTH-in sintezinin tonzimi ham daxili, hom da Xxarici
stimullarin vasitosilo hoyata kegirilo bilor, yoni humoral amil-
lor, gqidali miihit, tirtilin zadalonmasi, fotoperiod va temperatur-
un istiraki ilo bas vera bilor (O’Kasha, 1964, 1968 b;Panov,
1966, 1967; Ohtaki, 1966; Williams, 1969; Doane, 1973; Chip-
pendale, 1977; Berreur et al., 1979 a; Ivanovic¢ et al., 1975,
1980; Steel, Davey, 1985). Homin stimullarin tasir fenomeno-
logiyas1 haqqinda otrafli molumatlar verilss do PTTH-1n ifrazi-
nin tonzimlanmasinin fizioloji mexanizmlori yalniz bazi sti-
mullar Gg¢iin tadqiq olunmusdur.
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XX asrin 30-40-c1 illarinda gansoran taxtabiti Rhodnius
prolixus Uzarinds intensiv suratds todgigatlar aparan alim-fizio-
log Uiqqglsvors (Wigglesworth,1934) gabiqdoyismenin yalniz
ford gan sordugdan sonra bas verdiyina diggoet etmisdir. Belo
ki, gidalanmayan surfalor qabiq doyismirdilor (sokil 4). Miixto-
lif vaxtlarda surfolori gidalandirib, dekapitasiya(ayirmaq) et-
moklo homin alim mioayyon etmisdir ki, gabiqdayisma, yalniz
gidalanmadan bir middst kesdikdon sonra bas verir. Sonraki
tocrubalarinin naticalorindon malum olmusdur ki, qgidalanmis
slrfalorin garincigr bdyiimosi bir stimul olaraq, gabiqdoyis-
monin baglanmasina tasir gostorir vo bu zaman beyinin NSH-i
PTTH-1n sintezini hayata kegirir (Wigglesworth,1934,1954).

Sakil 4. Rhodnius prolixus —un sirfalorinin inkisaf marhalolori

Uiqglsvorsun bu miisahidalari yalniz 40 ilden sonra 6z
elmi tosdiqini tapmisdir. Belo ki, boylimiis qarincigin tasiri fe-
nomeninin mexanizmi 6yronilmisdir. 1972-ci ildo Envayl (An-
wyl, 1972) Rhodnius prolixus-un surfalorinin qarinciginda bo-
ylimayas garst hossas olan reseptor neyronlarin oldugunu siibut
etmisdir. Qidalanmadan sonra siirfonin qarincigi boyiidiikda ho-
min reseptor neyronlarin signallart NSH-o ¢atir vo PTTH-1n if-
razi stimulo olunur. Bir middat kegdikdan sonra PTTH-in sek-
resiyast mexanizmi bitki sirasi ilo gidalanan taxtabiti slrfo-
larinda do todgiq olunmusdur (Blakley, Goodner,1978; Nijhout,
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1979) vo bununla da Hemiptera dostasi U¢in homin me-
xanizmin universalligi tosdiglonmisdir (Nijhout,1981).

Bir sira miiollifin apardig1 todgiqgatlar noticasindo Lepi-
doptera dastasinin nimayandslarinds do PTTH-1n ifrazinin ton-
zimi mexanizmi Oyronilmigdir. Malum olmusdur ki, Manduca
sexta-nin tirtillar1, pahd ipakqurdu1 Anthereae pernyi-nin pup-
lart, hamginin monanalordo (Aphididae) PTTH-in sekresiyasi
giin uzunlugu, yani fotoperiod torafindan tonzimlanir (Williams,
1969; Truman, 1972, 1976, 1978; Truman, Riddiford, 1974; St-
eel, 1976). Bu hasorat ndvlarinin hamisinda beyinin lateral his-
sasinds xiisusi fotoreseptorlar agkarlanmisdir ki, bunlar PTTH-
1n sintezi va ifrazi proseslarini tonzimloyir. Maraqlidir ki, Man-
duca sexta-nin siirfalorinde hamin hormonu sintez edon NSH-1n
Ozlori fotoresepsiya xususiyystino malikdirlor (Williams, 1969;
Aqui et al., 1979; Gilbert et al., 1980 a).

Qeyd etmok lazimdir ki, kopanaklordo PTTH-in sekre-
siyasinin fotoperiodik tonzimlonmosi yegans noazarot deyil, yoni
bu, murokkeb mexanizmin yalniz bir halqasidir. Siirfalorin fo-
toperiodun tasir eds bilocak vaziyyats catmasi ti¢iin onlarin son
yasda ¢okilarinin (“kritik kutlo) 5q olmasi vacibdir (sokil 5).
Yalniz siirfolor son yasda 5q ¢okiya malik olduqda fotoperi-
odun tasirina garsi cavab reaksiyasi ifado edorok, gabiqdoyis-
moya baslayirlar (Nijhout, Williams, 1974 a).

Sakil 5. Manduca
sexta: sirfas, pup va
imago

Manduca sexta strfs-
larinda gabiqdoyismo-
nin baglanmasi {igiin hamin mexanizmin digar bir halgasinin da
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oldugu sitibut olunmusdur. Bels ki, Niyaut vo Uilyams (Nijh-
out, Williams, 1974b) gostormislor ki, slrfalorin fotoperiodun
tosirini gobul eds bilmasi, yalniz 5q ¢okiys gatdiqda 24 saat
kecdikdon sonra mimkin olur. Muslliflarin fikrincs, bu latent
dovru yuvenil hormonunun (YH) sintezinin dayanmasi vo
hemolimfadan tamamilo yox olmasi {igiin lazzimdir.Demali, YH
Manduca sexta-nin son yasl tirtillarinda PTTH-in sintezino
ingibirlogdirici tasir gostarir. Bu noticoni stibuta yetirmok Gg¢ln
homin tadqiqatgilar YH iynosini bu tirtillara kompitensiya (has-
sasliq dovrii) baglamadan avval inyeksiya etmislor. Bu zaman
PTTH-in sintezi 24 saat vo daha artiq miiddoto gecikmisdir.
Homgcinin YH-1 sintez edon vozilar, corpora allata-nin da ¢ixa-
rilmasi, kompitensiyaya ¢atmamis tirtillarda PTTH-in sinte-
zinin, intakt fordloro (vazilori ¢ixarilmamis) nisboton tez bas
vermasino sobob olmusdur (Nijhout, Williams, 1974b).

Kapanaklarin bir ¢cox novlerinds YH-in tirtil-pup meta-
morfozunu saxlamasi, qabigdoyigsmoni tormozlamasi askar ol-
unmusdur ki, bu, PTTH-in ifrazina ingibirlogdirici tosirlo bag-
lidir. Masalon, Cerura vinula (Hintze-Podufal¢ Fricke, 1971),
Bombyx mori (Akai et al., 1971), Hyalophora cecropia (Riddi-
ford, 1971), Diatraea grandiosella (Chippendale, Yin, 1973),
Barathra brassicae (Hiruma et al., 1978 b), Ostrinia nubilalis
(Yagi, 1976).

Yankovig-Xladni va basqalar1 (Jankovic-Hladni et al.,
1983) sartqanadlilar dastasinin (Coleoptera) niimayandalarinda
YH-1n tasiri ilo PTTH-1n sekresiyasinin zaifladiyini stibut edon
naticalar aldo etmislor. Bels ki, palid uzunbig bocayinin (Ce-
rambix cerdo) slrfalorina YH-in inyeksiya edilmasi PTTH-1
sintez edon medial NSH-1n inaktivlasmasina sabab olmusdur.

Qeyd etmok lazimdir ki, yuvenil hormonu PTTH-1n sin-
tezini yalniz son yasda olan siirfalords dayandirmaq gabiliyyo-
tino malikdir. Bels Ki, tutlin haf kopanayinin son yasdan avvalki
dovrds olan tirtillarina YH-1n inyeksiyast PTTH-1n ifraz1 prose-
sini pozmamusdir (Nijhout, 1981). Eyni naticoni Sakurai (Saku-
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rai, 1983) tut ipakqurdu tirtillarinda miisahids etmisdir. Lakin
Bollenbaxer vo basqalar1 (Bollenbacher et al., 1987) yuvenil
hormonunun tirtil gabiqdoyigsmasine tosirini basqa ciir izah ed-
irlor. Bu tadqgiqatgilar da tiitiin haf kopanayinin (Manduca sex-
ta) tirtillariin son yasa qabigqdayismasinin hormonal tanzimini
todqiq etmislor. Molum olmusdur ki, tirtillarin son yasdan ov-
valki dovrinds PTTH-n piki (artim1) bas verir, ondan bir ne¢o
saat sonra iso ekdisteroidlorin titri yiksolir. PTTH-in titri
artmadan avval corpora allata vozilorinin foalligi azalir (ekdi-
steroidlorin titri artdigdan sonra faalliq yenidon yuksalir). Mu-
alliflor YH-1n hemolimfada titrini bu zaman 6lgmasalar do onun
PTTH-n ifrazindan ovval asagi enmosi fikrini irali sirirlor.
Beloliklo, YH-1in siirfo (tirtil) morholosinds gabigdoyismanin
gedisini tonzimloyir.

Qabigdayisma hormonu da yuvenil hormonu kimi, PT-
TH-1n sekresiyasi prosesina nazarat edir. Bels ki, Uigglsvorsun
(Wigglesworth,1934,1954) klassik todqgigatlarinin naticaloring
g0ro, Rhodnius prolixus gabiqdayismo prosesini bitirmok Ugciin
beyin hormonuna (PTTH) ehtiyaci qalmadiqda, yoni Kritik dovr
bitdikdon sonra, NSH-da morfoloji doyisikliklor bas wverir.
Qansoran bu taxtabiti strfolorinin gidalanmasindan 9-10 gin
kecdikdon sonra onlarin neyrosekretor hiiceyralarinin morfoloji
xarakteristikasi tadqiq olunmusdur vo muoayyan edilmisdir ki,
homin hormonun ham sintezi, ham do ifrazi dayanir. Siirfalori
bir giin sonra parabiozda birlosdirarkan, yani gabigdeyismadon
xeyli avval bu sirfalari, gidalanmanin 8-ci guniinds olan diger
“dekapitasiya olunmus” (ekdizonlar1 sintez olundugu halda
PTTH-1 olmayan fordlor) surfalorlo birlosdirdikdon sonra NSH-
i morfologiyasi todqiq olunmusdur. Bu zaman miiallif, 7 gin
parabioz halinda olan siifalorin  NSH-nin morfoloji xarak-
teristikasinin qidalanmadan 9-10 gln sonra intakt strfalorin
morfologiyasi ilo eyni oldugunu askar etmisdir. Homin tocribo-
larin naticalori onu siibut edir ki, dekapitasiya olunmus siirfalor
torafindon galdirilmis ekdizonun titri, beyin hormonunun ifrazi-
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n1 ingibirlosdirib onun sintezini foallagdirir. Bu naticalor 0z tos-
digini digar tadgiqatlarda tapmisdir: in vivo va in vitro soraitlor-
do sintetik ekdizon neyrosekretor hiiceyralora analoji tosir gos-
tormisdir (Mark et al., 1972; Steel, 1973).

Qeyd olunmus tacriibalarin naticalorini imumilogdiran
Stil (Steel, 1975; Steel, Davey, 1985), R.prolixus surfalorinds
ekdizonu sintez edon peritraxeal vozilor (PTV) ilo PTTH-nu if-
raz edsn neyrosekretor hiiceyralor arasinda oks alagonin olmasi
hagqinda fikir irali stirmiisdiir. Siirfalor qidalandiqdan sonra qa-
rincigin divarinda yerlogon dartilma reseptorlart NSH-a signal
gondorirlor vo bununla da PTTH-1n sekresiyast stimulo edilir.
[fraz olunmus bu hormon, PTV-ni ekdizonu sintez etmoys foal-
lagdirir. Sintez olunan ekdizon isa bir torafdon epidermal hi-
ceyralora tasir etmoklo gabigdayismonin baslanmasina sabab
olur, digor torafdon do kardial cisimlords (corpora cardiaca)
NSH-in terminal aksonlarma tosir gostorir. Bu zaman proto-
rakotrop hormonun (PTTH) ifraz1 ingibirlosir, eyni zamanda da
sonraki qabiqdayisma tsikli ti¢lin lazim olan PTTH sintez olu-
nur.

Analoji naticalor ekdizonun kolom sovkasi Mamestra-
(=Barathra) brassicae-nin NSH-na tasirini in vivo va in vitro
soraitdo todqig edon zaman oldo olunmusdur(Aqui, Hiruma,
1977 a,b).

1.3.4. PTTH-1n tasir mexanizmi.

Protorakotrop hormonu tomiz halda yaxin dévrds olda
olunmusdur (Kutuzova, 2006) va ona gora do hamin hormonun
tasir mexanizmi zoif Oyroilmisdir. Bu istigamotdo mdvcud olan
molumatlar, asason Qilbertin laboratoriyasinda aparilan tocri-
balarin naticaloarine sdykanir (Vedeckis et al., 1976; Sridhara et
al., 1978; Smith et al., 1985).

Miuolliflor titun haf koponayi Manduca sexta-nin son
yasda olan tirtillarimin tocrid olunmus peritraxeal vazilorini -
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(PTV) tsiklik adenizinmonofosfat (SAMF) vo aminofilin ilo
(SAMF-ni parcalayan fosfodiesterazani ingibirlogdiron birlog-
mo) emal etdikdo homin vazilorin foalligi artmis vo bu zaman
ekdizonun ham sintezi, ham ds ifraz1 yiiksalmisdir. Ekdizonun
ifrazt hamin mihito yalniz aminofilin olavs edildikds do stimu-
lo olunmusdur. Malum olmusdur ki, in vivo soraitds aparilan bu
tocriibolords ekdizonun 1-ci piki (artim1) sAMF-nin migdarinin
artdigi dovra, 2-ci piki iss SAMF-nin saviyyasinin doayisilmoz
galdigi ana uygun golir (Sridhara et al., 1978).

Homin tacribalor zaman agkar edilmis ganunauygunlug-
lar PTTH-n tosir mexanizmino dair 2 alternativ forziyyanin
formalasmasina sobob olmusdur. Birinci farziyyays goro,
PTTH-in peritraxeal vozilori foallagdirmasinin iki mexanizmi
moveuddur: sSAMF-asili vo SAMF-asili olmayan. ikinci forziy-
yaya g0Ors iso Manduca sexta-da ekdizonun 1-ci va 2-ci piklori
beyinin iki mixtalif hormonu torafindon tonzimlonir.

Smit vo basqalarinin (Smith et al., 1985) fikrinca iso
PTTH peritraxeal vozilori foallagdiraraq, homin prosess kalsi-
umdan asili olan sAMF-ni calb edir.

Ekdisteroidlorin sintezinds tsiklik adenizinmonofosfat
(SAMF) va tsiklik quaninmonofosfatin (sQMF) istiraki circira-
ma Gryllus bimaculatus- da miisyyan olunmusdur. Qeyd olunur
Ki, PTTH-1n tosiri altinda RNK-nin (ribonuklein t-su) sintezi
yalmiz PTV-do foallasir (Berry et al., 1967). Bu zaman RNK-
nin PTV-da sintezinin artmasi, hamin vazinin sekretor faaliyyo-
tinin do yuksalmasina sobab olur, yoni a-ekdizonun sekresiyasi
intensivlosir (Kutuzova, 1985).

Hyalophora cecropia kopanaklorindon PTTH-1n alds ol-
unmasi, yani kimyavi yolla ayrilmast beyinin NSH-do SAMF-
nin titrinin artmasindan asihidir. Umumiyyatlo, tsiklik nukleo-
nidlorlo PTTH-1n sintezi vo ifraz1 arasindaki qarsiliql alage ho-
Io tam sokilds aydinlasdirilmamisdir.

Belaliklo, PTTH — peptid tobiatli ndv spesifikliyi xas ol-
an hormondur va hasoratin miixtalif ndv, cinslorinds neyrosek-
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retor hiceyralorin mixtalif qruplart torafindan sintez olunur.
Toqdim olunan elmi moalumatlardan goérindr ki, bu hormonun
mixtalif formalart mévcud olsa da bunlar eyni funksiyani ye-
rino yetirirlor: PTV-ni ekdizonun sintezino stimulo edirlar.
PTTH hogoratin miioyyon inkisaf morholosinds (kritik dovrds)
ifraz olunur. Onun maksimal miqdari hor siirfs yaginimn son mor-
halasinda (daha dogrusu sonuncu 1/3 hissasinds) miisahids olu-
nur. PTTH-n sekresiyasina nozarat hom daxili, ham do xarici
stimullar vasitasilo hoyata kecir: hormonlar (QH vo YH), qida,
fotoperiod, kulturanin sixligi, miihitin temperaturu. PTTH-1n
tosir mexanizmi halo tam sokildo todqiq olunmamisdir.

1.4. Qabiqdayisma hormonu

Bu hormon gabiqdayisma proseslorinoe nozarst etdiyi Ug-
iin (“ekdizis” qabiqdiyisma) onu gabigdayisma hormonu adlan-
dirirlar. Bu hormon, steroid hormonlarin (ekdisteroidlor) ekdi-
zonlar fasilasing aiddir. Ekdisteroidlor 90% heyvani névlords
askar olunmusdur. Onlar1 onurgalilarin steroid hormonlarindan
farglondiron xususiyyatlor, molekulalarinda sterollarin tam stru-
Kturunun olmasi, molekulanin tsiklopentanoperhidrofenantren
hissasinin yuksok soviyyado hidroksillosmosi, B halgasinda ke-
togrupun 7-ci va 8-ci karbon atomlar1 arasinda ikigat alagenin
olmasidir (Kutuzova, 2006). Ona gora do bu birlosmalor, hey-
vanlara xas olan biitiin steroid hormonlarindan daha polyardir-
lar.

Bugumayagqlilarda ekdisteroidlor ontogenezin az1 3 mar-
halasino - embrional, postembrional vo goxalma dovriing, yani
imaginal fazaya nozarot edirlor. Hosoratlarin qabigdoyismo vo
metamorfozunun hormonal tonzimine dair ilk malumatlara, Fu-
kuda vo Vilyamsin (XX asrin 30-40-c1 illordo) islorindo rast
galinir. Homin ddvrds hormonal tonzimoa dair tacribalorda li-
qaturanin qoyulmasi va daxili sekresiya vazilorinin implantasi-
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yasi an populyar tsullardan idi. Aparilan goxsayli todgiqgatlar
naticasinda gabigdayisma hormonu olan ekdizonun bioloji testi
islonib hazirlanmisdir. Istifadesi mimkiin olan bu yegano biote-
stidi (Karlson, 1980).

OH hls
H =

EH}&A/Y-'"'
HE .

it- eledizon + glodizon

(elodisteron)

1946-c1 ildo Bombyx mori puplarindan foal hormonal
ekstraktlar aldo olunmusdur ki, naticodo 1954-cli ildo Butenant
vo Karlson homin obyektdon, kristalik halda hogoratin ilk steoid
hormonunu sldo eds bilmislor. 1965-ci ilds iso rentgenstruktur
analiz yolu ils a-ekdizonun formulasi miiayyanlogmisdir.

1.4.1. QH-1n manbayi.

Hosorat organizmindo QH-in moanbayinin PTV olmasi
haqqinda ilk molumatlar Fukuda torofindon (Fukuda, 1944)
verilmisdir. Belo ki, o, tut ipakqurdu Bombyx mori tirtillarina
protorakal (peritraxeal) vazini implantasiya etmoklo, gabiqde-
yisma prosesinin getmasi Gglin bu vazinin shamiyyatini gostor-
migdir.

Sonraki illorda hagorat sinfinin digar gruplart tizarinds
aparilmis ¢oxsayli tadgigatlar naticasinds siibut olunmusdur ki,
analoji funksiyani basqa vazilor do hayata kegira bilir. Masalan,
inkisafi natamam ¢evrilma yolu ilo gedon Hemimetabola —da
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perikardial vozi va ali ikiganadlilarda (Diptera) peritraxeal vo-
zini gostormok olar (Rausenbax, 1990).

Ali ikiganadlilarda PTV-i topografik olaraq kardial ci-
simlorlo (carpora cardiaca) birlosir ki, birlikdo bunlar neyrohe-
mal organ adlanir. Bu orqan, PTTH-1n toplandig1 depo rolunu
oynayir. PTV olava cisimlorlo (corpora allata) birlosdikda iso
yuvenil hormonlarint sintez edon halgavi vazini omolo gotirir
(King et al., 1966; Novak, 1975).

XX asrin 60-70-ci illorinds aparilan todgigatlar natico-
sinds hasaratlarda qabigdeyisma proseslarinin tonzimlonmasin-
do a- va B-ekdizonlarin rolu, hamg¢inin sintez olundugu yeri (or-
gani) Oyronilmisdir. Milum olmusdur ki, a-ekdizonun moanbayi
protorakal(=peritraxeal) vozilordir(sokil 6).

Sakil 6. Hosorat orga-
v nizminda metamorfozu
gr;,ﬂ;,;h,,r;,.m tonzimloyan hormonlar

% — Blava cisimlar
corpora allata

Yuvenilhormonu Protorakal vaya

Hosorat  organizminds
vazilarin endokrin tonz-
imdo foaliyyati todqiq
olunan zaman molum
oldu ki, PTTH-nu peri-
traxeal vozilor torofin-
don a-ekdizonun sinte-
zinin hacminin artmasi-
na tasir gostorir. PTTH-

Tartl va ya siirfa
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mn stimuloedici effekti SAMF sistemin istiraki ilo bas verir. Siir-
fo-pup fazalarmin inkisafi boyu vazilordo SAMF vo onlarin
bioloji foallig1 arasinda moévcud olan asililigin  Syronilmasi
naticasinds askar olunmusdur ki, PTV-do a-ekdizonun sintezi
hom sAMF asili, hom do SAMF-don asili olmaya bilor (Gilbert
et al., 1980).

Hazirda hogoratlardan 10-a gadar ekdisteroid askar olun-
musdur ki, bunlardan 9-u Cy7, biri iso magisteron A-dir (Cas).
Lakin bu ekdisteroidlor arasinda a- vo f-ekdizonlar metamor-
foz vo postembrional inkisafi tonzimloyan osas formalardir. In
vitro goraitdo aparilmig todgigatlar onu gostormisdir ki, PTV bu
zaman yalniz a-ekdizonu sintez edo bilir, B-ekdizon (20-hid-
roksiekdizon va ya ekdisteron) iss yalniz toxuma ekstraktinda
movcud ola bilor. Bu forma yiiksok bioloji foalliga malikdir.
Belo bir fikir irali stirtilmiisdiir ki, a-ekdizonun B-ekdizona gev-
rilmasi periferik toxumalarda — piy cismi, malpigi borulari, epi-
dermal hiiceyralar va bagirsaqda hayata kegir (King, 1972; Bec-
kers, Emmerich, 1976; Young, 1976; Smith et al., 1980; Ohtaki,
1981).

1.4.2. QH-1n titrinin tanzimi

Hazirda bioloji analiz yolu ilo (ligaturanin qoyulmasi,
PTV-nin transplantasiyasi, PTV ekstrakt1 ilo inyeksiya) ekdiste-
roidlorin titrinin hogoratin ontogenezi boyu doyisdiyi siibut ol-
unmusdur (Shaaya, Karlson, 1965 a,b; Kaplanis et al., 1966;
Ohtaki et al., 1968).

Radioummunoloji va gqaz-maye xromatoqrafiya tsullari-
nin texniki cohatdan toraqqisi (Borst, O'Connor, 1972), hoso-
ratlarin hor iki s6basinin — Hemimetabola vo Holometabola ni-
mayandalorinde QH-1n titrinin doayisilma xususiyyatlorinin dy-
ronilmasina genis imkanlar agmisdir (Truman, Riddiford, 1974;
Bollenbacher et al., 1975, 1978;Delbecque et al.,1975; Mor-
gan, Poole, 1976;Marroy, Tarnoy, 1978;Dean et al.,1980; Laf-
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ont et al., 1980; Aqui, Hiruma, 1982; Briers et al., 1983; Laza-
rovici et al., 1983; Sehnal et al., 1981;1986; Bollenbacher et
al., 1987). Bu todqiqatlar zaman1 miixtolif hosorat névlarinds -
Manduca sexta, Tenebrio molitor, Galleria mellonella, Ephec-
tia cautella —nin son yas tirtillarinda ekdisteroidlarin 2 piki ge-
ydo alinmisdir (sokil 7). Birinci pik Kicik olur vo “azan”, yani
puplasma tiglin yer axtaran fazanin avvalinds amalo galir. Belo
bir fikir iroli strilir ki, bu artimin amolo galmasina sobab,
strfalorin epidermal hiceyralorinin yenidon programlasmasi vo
bu zaman qidalanman1 dayandirib, puplagsma ii¢iin daha
olverigli yer axtaran fordlorin davranig xiisusiyyatlorinin
doyismosidir. Ikinci pik, bilavasits puplasmadan avval amalo
galir vo hamin proseslori tezlogdirir. Qeyd olunan tacribalords,
ekdisteroidlorin titrinin pup mirholosinin ortasinda da (yani
histolizin bitdiyi vo histogenezin baslandig1 anda) shomiyyatli
doracads ylksalmasi gostorilmisdir.

4-cliyagsirfe  5.ciyas siirfa Pup fazas
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Sokil 7. Tutln haf kopanayi Manduca sexta-nin hemolimfasinda ek-
disteroidlorin titri (Zitnan, Adams, 2012-2 g6ra)

Brayers vo basqalar1 (Braiers et al., 1983) ikiganadlilar-
1 4 ndvinds - Sarcophaga vicina, Lucilia caesar, Phormia ter-
rae-novae, Calliphora vicina ekdisteroidlorin 3 pikini askar et-
miglor: birinci pupdni marhalada, ikinci (1-don 3 dafa hiindir)
pupari amala galon zaman va guncl pupdan imagonun apolizi-
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si prosesinda. Lakin Roberts va Qilbert (Roberts, Gilbert, 1984)
ikiganadlinin bir basqa névii Sarcophaga bullata — da ekdiste-
riodlorin birinci pikini pupariumun formalagmasina 2 saat qal-
mis miisahida etmislor. Ikinci pik puparium amola goldikdon 2
saat kecdikdan sonra va guncisu isa pupdni marhalanin sonu-
nda geydo alinmisdir (sokil 8).
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Sakil 8. Calliphora erythrocephala toxumalarinda ekdizonun titri
(Filippovig,Kutuzova, 1985-2 gbra):1- intequment,2- piy cismi,3- hemo-
limfa

Muoayyon edilmisdir ki, hogoratin inkisafi prosesinds ga-
bigdayisma hormonunun titri mixtslif toxumalarda eyni olmur.
Masalon, qirmizibas géy milgokds Calliphora erythrocehala —
da ekdizon hemolimfada puparinin amalo galmosins 15-20 saat
qalmis geydo alinir (sokil 8). Bu zaman badon 6rtliytinds onun
migdar1 5-8 saatdan sonra askarlanir. Bu noticalor hemo-
limfanin ekdizonun naglinds rolunu bir daha tosdigloyir. Piy
cismindos iso ekdizonun qatiligi puplasma dovri arzinds hemo-
limfaya parallel olaraq doyisir. Pupari omoalo goldikdan sonra
piy cisminds shomiyyatli doracads ekdizonun miqdar: artir ki,
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bu, homin toxumanin QH-in inaktivlosmasinds bilavasits isti-
rakini siibut edir (sokil 8).

Hosaratin yetkin marhalasinds, adston, PTV olmur, la-
kin buna baxmayarag, bozi todgigatlar naticosindo imagolarda
ekdisteroidlorin titri miayyanlogmisdir. Masalon, bazi cinslords
- Locusta (Lagueux et al., 1977; Hoffman et al., 1980), Droso-
phila (Borst et al., 1974; Hodggetts et al., 1977; Handler,
1982),Galleria (Bollenbacher et al.,1978),Calliphora (Kool-
man, 1980; Briers et al., 1983)ekdisteroidlorin titri geyd olunsa
da cinslor arasinda forgliliklor agkarlanmisdir: Galleria va Lo-
custa —da ekdisteroidlor yalniz disilords, ikiganadlilardan Sar-
cophaga bullata, Lucilia caeasar, Phormia terra-novae —ds iso
hor iki cunsds mioayyan edilmisdir (Briers et al., 1983). Bels
bir fikir mévcuddur ki, digilordo ekdisteroidlor yumurtaliglarin
inkisafin1 stimuls edirlar, lakin erkok fardlords (Diptera) onlar-
n funksiyasi halo malum deyil.

Hosoratin inkisafinda QH-1n titrinin tonzimi 4 fizioloji
prosesin bir-biri ilo dinamik qarsiligh alagasi naticasinds haya-
ta kegirilir: sintez, deqradasiya, ekskresiya vo izolyasiya.

QH-1n sintezi PTTH va bozi hallarda, YH torofindon to-
nzimlanir. Lakin son zamanlar QH-in sintezinin tonzimlonmao-
sinds bir bagqa amilin do oldugu geyd olunur. Bu, Manduca se-
xta-nin tirtillarinin hemolimfasindan aldo olunmus beyindanka-
nar, yani “geyri-beyin” stimulyator effektino malik olan amildir
(Watson et al., 1985,1986, 1987). Homin amil kigik molekul
cokiyo malik olan termolabil ziilaldir vo in vitro soraitdo o,
ekdizonun PTV-do sintezini 5 dofo artirir. Stimulaedici amilin
(SA) tosiri PTTH-a additivdir, yani tosir mexanizmlari mixtalif
ilsa da onlar PTV-nin faaliyyatini artirirlar. SA-nin kimyavi
formulu halo doqgigliklo dyranilmomisdir. Belo bir fikir irali
suruldr ki, SA PTV-ya sterollarin saloflorini nagl edir vo bun-
lardan ekdizon sintez olunur. Homin muolliflor (Watson et al.,
1985) bels bir fikri do irali surdrlor ki, SA titin kapanayinin
son yasinda agkarlanan ekdisteroidlorin piklarinin (kaskin yuk-
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solisin) Slgiilorini do muoayyonlosdirirlor: 1-ci pik (kigik) SA-
nin titrinin ¢ox az oldugu dévra mivafiq galir, demali bu zam-
an, PTV-ya stimuloedici effekt PTTH torafindon bas verir; 2-Ci
pik (boylk) omala golonda SA-nin titri yiiksak olur vo 0, PTTH
ilo birlikdo PTV-ya stimuloedici tasir gostarir.

Ekdisteroidlorin deqradasiyasi, oksidlogsmo (dehidrogen-
lasmoa va hidroksillosmoa) va izomerlosma (epimerizasiya) yolu
ilo bas verir. Dehidrogenlosmo ekdizonoksidazanin istiraki ilo
ekdizonun va 20-hidroksiekdizonun 3-dehidroderivatlara cev-
rilmasi yolu il hoayata kecirilir (Koolman, Karlson, 1978).

OH

3 Ecdysone oxidase 1
O 4%

0 NAD{PH

3DE 3p-reductase

3-dehydroecdysone (IT) 3-epiecdysone (I1I)

ecdysone (I)

Sakil 9. Spodoptera littoralis sovkasinda ekdizonun 3-dehidroekdizo-
na va 3-epiekdizona fermentativ qarsiligl ¢evrilmasi(Takeuchi et al.,
2000-2 gora)

Belo bir fikir mévcuddur ki, tokamiltin muoayyan marho-
lasindo butlin heyvanlar xolesterolu asetil-KoA-dan sintez et-
mok gabiliyyatino malik olmuslar. Lakin sonradan onlar bu xii-
susiyyatlorini itirmislor, ¢linki xolesterolu fitosterollardan dea-
IKillosmo yolu ilo almaq, energetik baximdan daha slverisli idi
(Barbye, 1978). Mahz hagaratlarda bu aydin sokilda biruzs verir
— onlar atsiklik birlosmalori xolesterola gevira bilmirlor vo yal-
niz qida vasitasilo onu goabul edirlor. Xolesteroldan hagoratin
steroid hormonlart sintez olunur (sokil 10).

Zoofaglar iso xolesterolu bilavasito yem vasitasilo gabul
etdiklori halda, fitofaglar gida ilo yalmz Cy4 — alkillogmis
sterollari, yani sitosterol, stigmasterol, kampesterolu gobul edir-
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lor ki, bunlar sonradan hagoaratin orqanizminda xolesterola ¢ev-
rilir.
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Sakil 10. Drosophila melanogaster-do 20 E (B-ekdizon) —nin bio-
sintezi (yuxarida bitki sterinlorindan ketodiolun (23) alinmasi; asagi-
da — Drosophila-da 3 istiqamotdo prosesin gedisi noticasinds keto-
triol 20-hidroekdizona P- 450 fermentinin tasiri altinda ¢evrilir (Pet-
ryk, 2014-5 gora)

Mayer vo basgqalar1 (Mayer et al., 1978) titin haf kopa-
noyinin V yas tirtillarinda a-ekdizonun B-ekdizona cevrilmasi
sitoxrom P-450 —don asili mitoxondrial monooksidaza vasitasi-
lo hoyata kegirildiyini siibiit etmislor. Manduca sexta-nin orta
bagirsaginin mitoxondrilorinde malatdehidrogenaza vo NADF*
- transhidrogenazanin olmasi a-ekdizonun hidroksillosmasinds
NADFH-1n gatiliginin yiiksalmasi yolu ils bas verir.

Ekdizon-20-monooksidazanin bioloji shamiyyati oldug-
ca boyukdur, bels ki, o, ekdisteroidlarin titrinin tanzimlanmasi-
nds istirak edir, demali, hagoratin postembrional inkisafini to-
min edir. Ekdizon-20-monooksidaza 2 yol ilo ekdisteroidlorin
titrini tonzimlayir: anabolik vo katabolik. Masalan, piy cismin-
do bu ferment anabolik rol oynayib, postembrional inkisaf
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zamani o-ekdizon / B-ekdizon nisbotini doyisir (B-ekdizonun
xeyrina). Digar torofdon, malpigi borularinda ekdizon-20-
monooksidaza katabolik rol oynayib, B-ekdizonu organizmdan
xaric edir.

Ekdizonun izomerizasiyasi, ekdizondehidrogenaza-izo-
meraza vasitosilo katalizo olunur. Bu ferment, hosoratlarin stir-
falarindos orta bagirsaqda toplanir vo ekdizonu 3-a-epimers ¢ev-
irir ki, bunun da olduqca kigik bioloji faalligi olur (Nigg et al.,
1974).

Ekdisteroidlorin ekskresiya vo izolyasiyasi nisbaton az
todqiq olunmusdur. Belo molumat vardir ki, ekdizon va ekdiste-
ronun (B-ekdizon) bir-basa ekskresiyasi miimkiindiir. Ekskresi-
yanin ekdisteroidlarin titrinin tanzimloanmasinds rolu hals tam
sokildo aydin deyildir (Morgan, Poole, 1976).

Ekdisteroidlorin izolyasiyasi sulfat va glikozid efirlori-
nin konyuqantlarinin amola galmasi va toplanmasi yolu ilo bas
verir (Willing et al.,1971;Russel, Price, 1977;Moribayashi, Oh-
taki, 1980).

Ohtaki (Ohtaki, 1981) Sarcophaga peregrina-nin pupla-
rina 20-hidroksiekdizonu inyeksiya etmoklo mioyyan etmisdir
ki, iyno vasitosilo daxil edilmis hormon ¢ox tez bir zamanda
konyugasiya yolu ils inaktivlosir, sonradan isa tadrican, foal 20-
hidroksiekdizon formasinda azad olunur. Qilbert vo basqalar
(Gilbert et al., 1980 b) belo bir fikir irali siirmiislor ki, ekdiste-
roidlarin izolyasiyasi, konyugasiya yolu ilo hogoratin ontogene-
zi boyu QH-1n bioloji faalliginin saviyyasini tanzimlayir.

Hemolimfada QH-in titri birlosdirici ziilallar vasitasilo
miloyyanlaso bilor. Hosoratin hemolimfasinda H*-ekdizonu bir-
lagdira bilon ziilallarin olmasi, ilk dofo olarag, Drosophilla-da
(Emmerich, 1972; Butterworth, Berendes, 1974) vo Calliphora-
da (Tramer, Karlson, 1972) geyd olunmusdur. Feyereysen va
basqalarinin (Feyereisen et al.,1975; Feyereisen, 1977) apardi-
g1 todgiqgatlar naticasindos gayirtko Locusta migratoria-nin he-
molimfasinda ekdisteroidlori birlosdiron zulallar xarakterizo
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olunmusdur. Homin muslliflor bu gayirtkonin V yas tirtillarinin
hemolimfasinda endogen ekdisteroidlarin ¢ox hissasinin zulal-
larla birlosmis halda oldugunu geyd edirlor vo gostarirlor ki, bu
zulallar QH-1 pargalanmadan qorumaqla onlarin titrini tonzim-
layirlor.

1.4.3. QH-In tasir mexanizmi

Qeyd olundugu kimi, hormonal tonzimi mioyyon dors-
cads toadqiq olunmus biitiin hogorat ndvlorinin son yas surfo vo
ya tirtil fazasinin inkisafinin ikinci marhalasinds ekdisteroidls-
rin titri 2 pik (artim) amoala gatirir. Riddiford va basqalar1 (Tru-
man et al., 1974;Mitsui, Riddiford, 1976, 1978; Riddiford,
1978, 1981) Manduca sexta- nin in vitro soraitdo inkisaf edon
tirtillarinin epidermisinin differensiasiyasi zamani ekdisteroid-
lorin tasirini 6yronmoyas ¢alismiglar. Miioyyon etmislor ki, ama-
lo golon iki pikdon birinci (kigik pik) metamorfozun induksi-
yasini (baglanmasini) hoyata kegirir, epidermal hlceyralorin ge-
nomunu dayisdirir, yani tirtil ti¢iin saciyyavi olan zilal progra-
min1 pup marholasinin ziilal proqramina gevirir (yenidon prog-
ramlasdirir). Demoli, 1-ci pik genomun zilal sintezi program-
min doyisdiyi dovra tesadif edir.

Ekdisteroidlorin ikinci piki (bdyiik pik), inkisafin bu ye-
ni programini stimuls edir, yoni pup kutikulasinin sintezi dovr-
Una tesaduf edir. Riddiford vo basqalart (Truman et al., 1974;
Mitsui, Riddiford, 1976, 1978; Riddiford, 1978, 1984;Riddiford
et al., 1979 b; Kiely, Riddiford, 1985) yuvenil hormonlarinin
(YH) homin proseslara tosirini todqiq edorkon askar etmislor ki,
epidermal hiiceyralorin genomunun yenidon programlasdirilma-
st QH-n torafindon mihitdo YH olmadiqda hoyata kegirilir.
YH-n istirak etmosi tirtil kutikulasinin yaranmasina impuls
VErIr.

Bir ¢ox todqiqatgilar (Oberlander, 1976;0berlander, Si-
Ihacek, 1976; Nardi, Willis, 1979;Rickoll, Fristrom, 1983) ti-
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tin haf kopanayi Uzorinds apardiglar1 tacribalor noticasinds
analoji mexanizmi imaginal disklarin htceyralorinin program-
lasmasinda da miisahido etmislor. Yenidon proqramlasma za-
mani1 ekdisteroidlorin qatiligi, yoni titrinin doyismosi hansi kuti-
kulanin — pup va ya imaginal olmasini miioyyanlosdirir.

Yuxarida geyd olunan naticalor, yani Hyalophora cec-
ropia, Manduca sexta tirtillarinin epidermal hiiceyralorinin ye-
nidon programlagmasinda YH-mn rolu Kumaranin todqiqatlari
ilo do (Kumaran, 1976) tosdiglonmisdir (sokil 11).

Sakil 11. Hyalophora cecropia-nin goriiniigii: A- yetkin ford; B- pupa
cevrilon tirtil

Kumaran qizilkoponok Galleria melonella-nin tirtilla-
rinin epidermisinin bir hissasini eyni yasda olan digor tirtillara
transplantasiya etmoklo, tirtil toxumalarinin genomunun yeni-
don programlasmasinda YH-in istirak etdiyini siibut etmisdir.
Bu tocrubalarin naticalorina osaslanaraq, Kumaran metamor-
fozun tonziminin hormonal mexanizmini izah eds bilon “segi-
min ardicilligi” forziyyasini irali stirmiisdiir. Homin farziyyays
goro, yuvenil hormonlar1 gabigdoyigsmoanin xarakterini mioy-
yonlogdirir, yoni bu hormonlarin titrinin doyisilmosi epidermal
hiiceyralar tarafindon inkisafin yolunun segilmasini tanzimlayir.
Ogor ekdizonun piki amala galorkan (yani intensiv sintezin get-
diyi soraitdo) tirtil toxumalarinda YH-1n titri qeyd olunursa, in-
kisaf tirt1l proqramu {izro davam edir. Yox, ogor YH-i olmursa,
tirt1l inkisaf proqrami pup proqramina g¢evrilir. Kumaranin fik-
rince, pup marhoalasinin inkisafi boyu YH-in miioyyan titrinin
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(cox olmasa da) muhitds olmas1 vacibdir: YH oldugu halda pu-
pun epidermal hiiceyralarinds pup programi qalir, lakin YH-1n
olmamasi yeni inkisaf proqramina — imaginal fazaya gevrilmo-
ya sabab olur (Kumaran, 1976).

Qeyd etmok lazimdir ki, Riddifordun (Riddifiord, 1972,
1975)bu baximdan irali strdlyi naticolor daha maraqlidir. Bu
muollifin fikrinco, tirtil toxumasinda genomun dyisilmasi eyni
vaxtda bas vermir. Belo ki, Hyalophora cecropia-nin tirtillarin-
da epidermal hticeyralarin yenidon proqramlagsmasi gidalanma-
nin son dovrlorinds bas verir. Halbuki, cinsi vazilor, azalo siste-
mi Vo hazm traktinda yenidon proqramlagma moda-bagirsaq bo-
saldigdan sonra hoyata kecir. Eksperimental yolla, yani hamin
tirtillara ekzogen YH daxil etmokls, musllif tirtilin anatomiya-
sina malik olan puplar1 (tirt1l epidermisli puplari) aldo etmisdir.

Tirt1l hiiceyralorinda genomun yenidan programlasmasi
prosesinin osasinda miiayyan genlarin foalliginin doyisilmasi
durur. QH-in gen foalliginin tonzimlonmasindo istirak etmasi
haqqinda ilk moalumatlar Klever vo Karlson tarafindon (Clever,
Karlson, 1960) irali siiriilmiisdiir. Homin musalliflor Chironom-
us tentas-in 2-ci yas siirfalorina ekdizonu inyeksiya etmislor vo
strfo-pup gabiqdoyismasi zamani biruza vermali olan prosesi —
tlpdrcak vazilari politen Xxromosomlarinin puffinginds doyisik-
liklori miisahido etmislor. Bu hal sonradan D.melanogaster,
D.viridis, Chironomus thummi Gzorindo aparilan ¢oxsayli toc-
riboalords do tosdiq olunmusdur (Becker, 1962;Berendes, 1967;
Kiknadze, 1972; Ashburner, 1972 a,b; Stocker, Kastritsis,
1973;Ashburner, Richards,1976 a,b;Richards, 1976 a,b; 1978).

Genomun foallasmasinin molekulyar soviyyads izahi,
onun transkripsiyasinin stimulyasiyas1 demokdir. Eksperimen-
tal yolla siibut olunmusdur ki, ekdisteroidlor RNT-nin sintezini
stimulo edos bilir (Riddiford, 1976;Wielgus, Gilbert, 1978; Rid-
diford et al., 1979 a; Garen, Lepesant, 1980; Conderc et al.,-
1983; Makanichi, Garen, 1983; Grzelak, Kumaran, 1985,1986;
Morganelli, Berger, 1986). Riddiford vo basgalar1 (Riddiford,
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1976; Riddiford et al.,1979) muoyyan etmislor ki, ekdisteronun
tosirindon Manduca sexta —nin epidermal hiiceyralorinds (in
vitro) 2 yeni tipli RNT-nin sintezi baglanir vo mMRNT-nin az1 6-
7 tipinin sintezi dayanir. Adoton mRNT-nin miayyan tiplarinin
sintezi vo ya yox olmasi hiiceyralarin zilal torkibinin dayisil-
moasi ilo miisayiat olunur.

Qrjelak vo Kumaran (Grzelak, Kumaran, 1985,1986)
eksperimental yolla siibut etmislor Ki, ekdisteroidlor Galleria
mellonella-nin tirtillarinin piy cismindo mMRNT-nin yeni tiplori-
nin amalo galmasina sabab olurlar.

Lepezan vo basqalar1 (Lepesant, 1978; Garen, Lepesant,
1980) ekdisteroidlorin tosiri altinda konkret bir genin faalliginin
doyisildiyini agkar etmiglor. Homin muoalliflor, ekdizonun dro-
zofilanin piy cisminda Pj-ziilalinin gatiliginin artmasina tosir
goOstordiyini miayyan etmislor. P;-ziilali toxuma- vo fazaspe-
sifikliyina malik olub, yalniz piy cisminin hiiceyralorindoa sintez
olunur. Bu todgigatlar naticasinds drozofilanin siirfalorinds
normal ve yiiksok (29°C) temperaturlarda ecd- mutasiyan dasi-
yan RNT-nin sintezi dyronilmisdir. Siibut edilmisdir ki, piy cis-
mindos ekdizon, P;-ziilali {i¢iin lazim olan mRNT-nin sintezini
intensivlosdirir.

Drozofilanin homin mutantlarini (ecd) todqiq edon Kra-
minski vo bagqalart (Kraminsky et al., 1980), surfolordo ekdi-
steronun DOFA-dekarboksilaza G¢iin mRNT-nin sintezins sti-
muloedici tosirini agkar etmislor. DOFA-dekarboksilaza fer-
menti puparinin tindlosmasini tomin edir. Inkisaf edon siirfo-
lordo hamin fermentin faalliginin miioyyanlogmasi naticasinda
onunla ekdisteroidlorin piklori arasinda asililigin oldugu iizo
cixmigdir.

Nakanisi vo Qeyrenin (Makanichi, Garen, 1983) apar-
dig1 tocrlibolor naticasinde molum olmusdur ki, ekdisteron in
vitro soraitdo Drosophila melanogaster-in piy cismi hilceyralo-
rindo LSP-2 vo P; genlorinin ekspresiyasini induksiya edir.
Muolliflor induksiya haqqinda LSP-2 vo P; lokuslarinin tran-
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skriptlorinin sayma gora fikir yurudirlor. Onu da geyd etmoak
lazimdir ki, induksiya prosesinin 6ziino kultural mihito tsik-
loheksimidlorin daxil edilmosi he¢ bir tosir géstormomisdir.
Ona goro do muslliflor belo bir noticoya goalmislor ki, ekdisteron
foallagdirdigi lokuslara birbasa tasir gostarir.

Bir ¢ox alimlorin (Riddiford, 1980 b; Richards, 1981a;
O'Connor, 1985) tadgigatlarinin naticalori subut edir ki, ekdis-
teroidlor hiiceyranin genetik aparatina xiisusi reseptorlar vasito-
silo tasir gostarir.

Demoli, QH ndv spesifikliyino malik olmayan steroid
hormondur, 2 formasi vardir: prohormon (ekdizon) vo bioloji
foalliga malik olan 20-hidroksiekdizon vo ya ekdisteron (B-ek-
dizon). Ekdizon hasoratlarda PTV-da sintez olunur va piy cis-
mi, malpigi borulari, mado hiiceyralori, siirfalorin kutikulasinda
ekdisterona ¢evrilir. QH gabigdoyismo prosesina nazarat edir.
Hosoratin inkisafi boyu QH-in titri dayisir vo bununla da ga-
bigdoyismo zamani apolizisin induksiyasini, metamorfoz vaxti
slirfo organlarinin  hiiceyro genomunun Yyenidon program-
lasmasini tamin edir. QH-1n sintezi PTTH, YH, SH(hemolimfa
amili vo ya stimulsedici amil) torafindon tonzimlonir. QH-1n
degradasiyasi hidrogensizlosma, hidroksillosma vo ya moleku-
lalarin epimerizasiyasi yolu ilo hayata kegir. Digor steroid hor-
monlar kimi, QH da zlal-reseptor kompleksi halinda hiiceyra-
nin genetik aparatina birbasa tosir gostorir vo bu zaman hosora-
tin inkisaf prosesinds genlorin foalligini dayisir.

1.4.4. Ekdisteroidlarin mubadils proseslarina tasiri

Steroid hormonlar1 hagorat genomunun ekspressiyasinin
tonziminds miihiim rol oynayir. Ekdisteroidlarin tasirina garsi
hadof-toxuma hiiceyralari spesifik cavab verir, lakin genetik
ekspressiya (yani genetik informasiyanin RNT va ya zilala ge-
vrilmasi) vo minlarlo genin faalliginin koordinasiyasinin tonzi-
mi molekulyar saviyyado praktiki olarag todqiq olunmamisdir
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(Kutuzova, 2006). Hosarat hiiceyralorinin boyims va differen-
siasiyasi, sonradan iso ixtisaslagsmasi ekdisteroidlor torofindon
tonzimlonir: onlar inkisaf tiglin talob olunan is¢i programi hiice-
yralora ylklayirlor. Ona gora do hoasoratin inkisafinin miixtolif
morhalalorinda eyni hliceyralor mixtolif clir reaksiya gostorir-
lor. Bu zaman hiiceyroaloro miayyan inkisaf proqrami yuvenil
hormonlar1 torafindan do verilir. Ona gors do hasaratda hom ek-
disteroidlor, ham doa yuvenil hormonlarinin tasiri altinda ziilal
va nuklein t-1 miibadilasinds doyisikliklar bas verir.

Hazirda ekdisteroidlorin hosoratin tiiptlircok vozilarinda
va hlceyrs kulturalarinda ziilal miibadilasine tosiri daha yaxsi
Oyronilmigdir. Adaton hagoratin hiiceyra kulturasi hormonlarin
tosirino qarsi daha yiiksok hossasliq niimayis etdirir (Filippovig,
Kutuzova,1985). Ona goOro do genetik foalligin tonzim-
lanmasinds steroid hormonlarin rolu tadgiq olunan zaman hic-
eyrs kulturalarindan istifads olunur.

Todgigatlarda daha ¢ox Drosophila-nin hiiceyra kultura-
larindan istifado olunur(Berger et al., 1978). Elektroforez tsulu
ilo homin kulturalarda 350 polipeptid fraksiya ekdisteroidlorin
tosiri altinda todqiq olunmusdur. Bu zaman ekdisteroidlorin isti-
rakina qars1 3 tip cavab reaksiyast qeydo alinmisgdir: 3 ziilalin
sintezi induksiya (tohrik) olunmus, 2-si repressiya olunmus va
6-s1 (bura Il vo Il sitoplazmatik aktinlor do aiddir) sintezi in-
tensivlosmisdir (sokil 12). Belo bir fikir iroli strlur ki, hor-
mondan asilt olan bu ziilallar, ekdisteroidlorin tasirina maruz
galan huceyralorin  morfoloji doyisikliklorinds muhium  rol
oynayirlar. Drosophila melanogaster-in hiceyro kulturasina
ekdisteroidlorin tasirini todqiq edon zaman aktin mRNT-nin
toplanmasi miisahido olunmusdur ki, bu, foal gen ekspressi-
yasinin ekdisteroidin nozarati altinda oldugunu gostarir. Stbut
olunmusdur ki, ekdisteron molekul g¢akisi 40 000, 29 000 va
28 000 olan polipeptidlarin sintezini induksiya edir (Vitek et al.,
1984). Bu zaman hticeyrs kulturasinda ziilallarin sintezinin piki
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(maksimal migdar1) hormonla tasirdon 4-8 saat ke¢dikdan sonra
bas verir, sintez prosesi iso 2 sutka davam edir (sokil 13).

Analoji naticalor (D.melanogaster) hiceyralorin xarici
membrana glikoproteininin sintezins steroid hormonlarin tasiri-
ni mioayyanlosdiron zaman da oldo olunmusdur (Kutuzova,
2006). Homin tocriibalorda ekdisteronla, mol. ¢okisi 200 000
olan glikoproteinin sintezi induksiya olundugu halda, molekul
¢okisi 85 000 va 120 000 olan glikoproteinlarin sintezi tormoz-
lanmisdir.

Sakil 12. Drosophila melanogaster —in hiiceyralarinds (S3) ikidlguli
gel elektroforez tsulu ils ekdisteronun P; fraksiyanin sintezino tosi-
ri(lreland, Berger, 1982-2 gdra):hliceyralora O(A va B), 24 (C va D), 72 (E
Vo F) saatlarda 21,5 uM ekdisteronla tasirin noticalori

Hosoratin imaginal disklorinds ziilallarin biosintezino
ekdisteroidlorin tosiri todqiq olunmus vo shamiyyatli naticolor
olds olunmusdur. Differensiasiya olunmamis imaginal disklor
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(Holometabola) embrional olsalar da slrfo fazasinda prolifera-
siya (huceyralorin bolinmasi naticasinds toxumanin boyiimasi)
prosesini kegirirlar.

Sakil 13. Drosophila melanogaster-in S3 hceyralarinds elektrofo-
retik analiz Gsulu ilo ekdisteronun miixtalif gatiliginin polipeptid fra-
ksiyalarma tosiri (Vitek et al., 1984-2 g0ra): 1uM ekdisteronla 24 saat
orzinds inkubasiya olunmamis (A) ve olunmug (B) S3 hiiceyralor grupu —
ekdisteronun olmadig1 miihit (a), 10°M(b),10°M (c), 10°M (d) - tosir vaxti
1-don 12 saata kimi

Imaginal disklorin yetkin fordin strukturlarma differen-
siasiyasi steroid hormonlariin tasiri altinda hoyata kegir. Ona
g0ro do hasoratin izolo edilmis imaginal disklorindon gox vaxt,
ekdisteroidlorin tosiri altinda bas veran doyisikliklori 6yronmok
ucun istifado edirlor. Masalon, drozofilanin imaginal disklorinin
ekdisteronla emali artiq 1-3 saat kegdikdon sonra zilal sintezino
tosir gostorir (sokil 14). Ekdisteronla 4-saatliq inkubasiya dro-
zofilanin ganadlarinin imaginal disklarinds olan 2 ziilalin biosi-
ntezini doyigmisdir. Halbuki, digor ziilal qruplarinin sintezi yal-
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niz B-ekdizonla 12-saatliq tosirdon sonra artmisdir (JamesN.,
James F., 1975).

Fraksiyvalarmm sayvi

Sakil 14. Drosophila melanogaster-do RNT-polimeraza diskinin Se-
phadex-da dayiskanliyinin profili (James N., James F.,1975-2 g6ra):
lpg/ml B-ekdizonun tesirindon sonra toxminon 600 000 imaginal diskin
Robb mihitinds 3 saatdan sonraki doyigkonliyi - ekdizonsuz variant (-), ek-
dizonlu variant (+)

Linn va basqalari(Lynn et al., 1982) Trichoplusia ni sov-
kasiin ganadlarinin imaginal disklorindan 2 hiiceyra xatti oldo
etmislor ki, bunlarda 6 ziilalin sintezi ekdizondan-asili olmus-
dur (sokil 15). Drozofilanin ayaqlari, ganadlar1 vo antennalari-
nin imaginal disklorinds olan ziilal fraksiyalarina ekdisteronun
tosiri naticasindo askar olunmusdur ki, hor bir fordi diskds
spesifik zilallar mévcuddur. Homin zllallar indusibeldir, yani
tonzimlona bilon ziilallardir. Lakin ekdisteroidlarin tasiri altinda
tonzimlona bilon ziilal fraksiyalar1 har hagorat ndvido geyds
alinmir. Sarcophaga peregrina ikiqanadlisinda ekdizondan-
asih ziilallar agkar olunmamisdir. Homin zulallari miisyysn
etmok ictin daha mikommal metoddan istifads etmok lazimdir.
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Sakil 15. Trichoplusia ni sovkasinin ganad azalalorinds imaginal disk
ziilallarina B-ekdizonun tasiri (Lynn et al.,1982-2 gora): I- in vitro so-
raitdo faza koskinliyi oks olunan IAL-TNDL1 hiiceyro qovuglarindan 3-niin
sintezi (100pum-lo); 11- [*S] metioninle markirovka olunmus ziilalin 12,5%-
li akrilamid gelds avtoradioqgrammasi: A- IAL-TND1 hiceyralori, B- T. ni
ganad huceyroalori, C- IAL-TND1 hiiceyralori B-ekdizonla(1uM) 24 s eks-
pozsiyadan sonra, D- T. ni ganad hiceyrolori B-ekdizonla(1puM) 24 saatliq
ekspozisiyadan sonra
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Eksperimental yolla tosdiq olunmusdur ki, ekdisteroid-
lorin hosorat ziilallarinin biosintezino tosiri xromosom aparati
saviyyasinds hoyata kecir. Belo ki, 1960-c1 ildo Klever vo Karl-
son torofindon (Clever, Karlson, 1960) ilk dofo askar edilmis
fenomen — ekdizonun ikiqanadlilarin tiiptircok vazilarinin poli-
ten xromosomlarinda spesifik puflarin (genlorin) induksiyasina
tosiri mexanizmi digor hosorat ndvlorinds do todgiq olunmusur.
Homin todqiqatlarin naticalorindon goriiniir ki, ilkin puflarin
omola goalmosi bilavasito ekdisteronun tosiri altinda bas verir vo
bu, sonraki puflarin formalasma prosesini induksiya edon (ton-
zimlayan) zilallarln sintezina sabob olur (Filippovig,Kutuzova,
1985). Bels bir natica irali siirtiliir ki, ilkin puflarin ziilalli mah-
sullar1 steroid hormonlarin reseptorlaridir. Bu reseptorlar, puf-
finglorin normal ardicilligini toanzimlayan steroid-reseptor kom-
pleksinin yaranmasini tomin edir. Ilkin pufflarin reqressiyasi vo
sonraki pufflarin induksiyasi ligiin miixtalif zlilal mohsullar to-
lab olunur va puffing ardicilligi daha miirokkob yolla hoyata
kecir. Bozi hogoratlarda ekdisteronla induksiya olunmus pufing
prosesi zamani geyri-qiston amintursu radikallarinda modifika-
siyalar agkar olunmusdur.

Bir eksperimental sistem olarag, hosoratin piy cismi do
morfogenetik hormonlarin (ekdizon vo YH) tasirini dyronmok
uciin olverislidir, ¢iinki bir ne¢o funksiyani (ehtiyat tizvi birlos-
molarin vo metabolik suyun toplandigi yer, ifrazat, isiglanma
organi)yerina Yetirir. Ekdisteronlarin tasiri altinda ziilallarin si-
ntezinin dayisilmasi drozofilanin piy cismi kulturasinda todgiq
olunmusdur. Mioayyan edilmisdir ki, D.melanogaster-in 3-cl
yas stirfolorinds LSP-2 va Py genlori ekdisteronun tasiri altinda
(in vivo) giiclii ekspressiyaya ugrayir, naticado ham genlorin
transkriptlorinin, hom do onlarin miivafiq ziilallarinin miqdari
artir (Lepesant et al., 1982). Bu zaman ekdisteronun tasirinin
maksimal effekti emaldan 2 saat sonra alds olunur.

Hasorat organizminds zllal mibadilasinin hormonal to-
nzimi Ggln olverisli toxuma siirfo epidermisidir. Adoton siirfa
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epidermisi lzarinda hiiceyra programlagmasinin hormonal ton-
zimi todgiq olunur. Xisusan tutiin haf kopanayinds otrafli sokil-
do hiiceyrovi proseslorin biokimyast vo yeni kutikulanin forma-
lasmasinda ekdizonun morfogenetik rolu todqiq olunmusdur.

Digor heyvanlarda oldugu kimi, hosoratlarda da ehtiyat
ziilallarin hormonal tonzimi sistemi foaliyyat gostorir ki, onun
todqiqi sayssindo hormonlarin tasir mexanizmino aid shomiy-
yatli malumatlar sldo olunmusdur.

Vitellogenezin hormonal tonzimi hagoratin miixtolif gr-
uplarinda forglidir. Hosoratlarin gcoxusunda vitellogenez yuvenil
hormonu torafindan tanzimlonir. Lakin elo nimayandslor vardir
ki, onlarda vitellogenezin tonziminds YH-dan basqa, steroid
hormonlari, hotta PTTH istirak edir. Bels ki, vitellogenin gen-
lorin  ekspressiyasinin  tonzimindo  ekdisteronun istiraki
drozofila vo boz ot milgayi Sarcophaga bullata tglin stbut
olunmusdur (De Loof et al., 1981;Bownes, 1982). Agcaqa-
nadlarin da iki noviindo - Aedes aegyptii, Anopheles stephensi —
do vitellogenez prosesinds ekdisteroidlorin rolu tasdiglonmisdir
(Lea, 1982).

Maraqlidir ki, normal halda erkok fardlor vitellogeninlo-
ri sintez etmir. Lakin ekdisteronun tosirindon sonra erkok fordin
piy cismindos vitellogeninin sintezi stimulo olunmusdur (Bow-
nes, 1982). Onu da geyd etmok lazimdir ki, in vitro soraitdo
drozofilanin erkok fordlorindo disilordon forgli olarag, ekdi-
steronun tasirindon sar1 madds ziilallarimin sintezi foallagmur.
Bu onu gostarir ki, D.melanogaster-in erkok va disilorinds sar1
maddo zulallarini kodlasdiran genlorin ekspressiyasi (irsi mo-
lumatin RNT vo zilala ¢evrilmosi) mixtalif hormonal statusa
malikdir, yani vitellogenin genlarinin tonzimi drozofilada for-
din cinsindon asilidir vo onlara toxuma spesifikliyi xasdir.

Ikiganadlilarin digar niimayendosindo do (Sarcophaga
bullata) vitellogeninlarin biosintezi prosesinin foallasmasinda
ekdisteronun istiraki siibut olunmusdur. Bels ki, erkok fordlora
ekdisteron daxil edildikdon sonra hemolimfada ziilal fraksiyasi
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geyds alinmisg vo 0, elektroforetik, homginin immunoloji xdsu-
siyyatlorino goro disi fordlorin vitellogenini ilo eynilik toskil
etmisdir.

Ekdisteroidlorin nuklein t-nzn mubadilssine tasiri stibut
olunmusdur. ©dabiyyat molumatlarindan goriiniir ki, DNT-nin
sintezino ekdisteroidlorin tasirina dair islor azdir. Lakin ekdiste-
roidlorin gabigdoyismo vo metamorfoz hormonlari kimi shs-
miyyatlorini nazars alsaq, onlarin DNT sintezina tasirinin dyro-
nilmasi olduqgca vacibdir. Xlsuson hosoratin metamorfozu pro-
sesindo DNT biosintezinin hacmi vo tempi mihim shomiyyat
kasb edir.

Drozofilanin hiiceyra kulturasi iizorinds todgigatlar apa-
rilmis vo mloayyon olunmusdur ki, ekdisteron (yani bioloji aktiv
ekdizon) hiceyralorin morfologiyasinda ciddi doyisikliklarin
bas vermasina tokan verir (Kutuzova, 2006). Bels ki, K¢ hiicey-
ra Xatti normal halda sferik goriiniiso malik olsa da ekdisteronla
tasirdan sonra uzunsov va yasti sokil almislar. Sonradan, oldug-
ca harokatli olan bu formada uzungixintili psevdopodilor omalo
golir. Ekdisteronun 10® gatiligi hiiceyralorin bdlinmasini da-
yandirir vo onlarin geyri-normal bdyimasina sobob olur. Homin
tocriibolords nisanlanmis timidinin DNT-ya daxil edilmasi yolu
ilo muoyyanlogmisdir ki, hiiceyralorin bdélinmamasine sabab,
DNT-nin replikasiyasinin zaiflomasidir.

Analoji naticalor Calliphora vicina-nin qanad imaginal
disklorinds ekdisteronun tosiri ilo DNT-nin sintezinin todqiqi
zamani da geydo alinmigdir. Belo Ki, epiteli DNT-nin daxilins
nisanlanmig timidin vo uridin mudaxilasi yolu ilo ekdisteronla
tosir zamani bas veran hormonal effekt geyds alinmisdir: nukle-
in t-nun saloflorinda, yani ribonukleozid- va dezoksiribonukleo-
zidtrifosfatlarda doyisikliklor bas vermisdir (Kutuzova, 2006).

Hosoratlarin miixtolif qruplarinda DNT-nin sintezi ilo
yenidon proqgramlagsma dovrii arasindaki slagenin hormonal
nozarot vasitssilo reallagsmasi haqqinda versiyalar movcuddur.
Moasoalon, Lepidoptera-da epidermal yenidon programlagmanin
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yeni DNT-nin sintezino ehtiyact yoxdur. Lakin tiitiin haf kopo-
noyinin metamorfozu zamani DNT-nin sintezindo bas veran
dayisikliklori hemolimfadak: ekdisteroidlorin titri ilo mugayiss
etdikda malum olur ki, ekdisteroidlorin titrinin azalmasi1 DNT-
nin sintezini stimulo edir, oksina, artmasi sintez prosesini daya-
ndirir (Wielgus et al., 1979).

Belalikla, naticalarin analizi onu gostorir ki, qabiqdayas-
mo hormonlarinin DNT-nin sintezins tosirina dair alds olunan
molumatlar biri digarini inkar edir. Bu oksliklori aradan qaldir-
maq Ug¢in Gryllus bimaculatus Uzarinds tocriibs aparilmis, yoni
bu ndviin toxumalarinda DNT-nin sintezinin hacmi ilo ekdiste-
roidlorin titri arasindaki miinasibat muoyyonlosmisdir(Romer,
Eisenbeis, 1983). Bu muolliflor todgiq olunan va hormonal sti-
mula cavab veron toxumalar1 3 kateqoriyaya ayirmislar. Belo
ki, sinir sistemi, orta bagirsaq, qonadalar vo hemositlordo DNT-
nin sintezi ilo ekdisteroidlorin saviyyasi arasinda heg bir asililiq
geydo alinmamisdir. Ortiik toxumalari, traxeyalar, arxa bagir-
saq, piy cismi vo malpigi borularinda hormonal maksimumla
DNT sintezi arasinda miioyyan korrelyasiya askarlanmigdir.
Nohayat, PTV (peritraxeal voz) va enositlordo hor iki gostarici
arasinda oks proporsional asililiq miisyyan olunmusdur.

Demoli, hosorat toxumalarinda ekdisteroidlorin statu-
sundan asili olaraq, hormonun tasirina qarsi spesifiklik mévcu-
ddur. Bu onu gostarir ki, a-ekdizon, ekdisteron vo digor steroid
hormonlarin DNT-nin sintezino tasirini forglondirmok lazimdir,
cunki hor hormon toxuma tarofindon yalniz ona moxsus olan
konkret cavab reaksiyasina malikdir. Masalon, mum guvasi Ga-
lleria melonella- nin imaginal disklor kulturasinda DNT-nin
sintezi a-ekdizonla induksiya olundugu halda, ekdisteronla (-
ekdizonla) ingibirlasir. Gorliniir bu ciir analoji situasiyalar digar
hasarat ndvlari va toxumalari {igiin do xasdir.

Bir cox muallifin in vitro vs in vivo soraitlordo apardigi
tocrubalorin naticalarina gora, ekdizonlar RNT-nin sintezina
stimuloedici tosir gostorir. Homin naticalor stbut edir ki, ho-
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soratin ontogenezi boyu RNT-nin sintezinin intensivliyi ilo
ekdisteroidlorin titri arasinda miisbat korrelyasiya movcuddur,
yani hormonlarin an yiksak saviyyasi RNT-nin maksimal sin-
tezi dovriine tosaduf edir.

Ekdisteroidlorin tosiri altinda genomun ekspressiyasi,
Calliphora vicina milgayinin sirfalori Uzorindo daha otrafli
todgig olunmusdur (Scheller et al., 1980). Belo ki, 5-glnluk
slrfalor vo ag puplarin hiiceyralori vo piy cismindon ayrilmis
nivalorinds  20-hidroksiekdizon (B-ekdizon) vo ekdizonun
RNT-nin sintezins tosirini  dyronilmisdir. Malum olmusdur ki,
strfalordo  20-hidroksiekdizonla inyeksiyadan 3 saat sonra
RNT-nin sintezi 100% yksaldiyi halda, ekdizon bu effekti yal-
niz 6 saat kecdikdon sonra amalo gatirir. Milgayin ag pup-
larinda iso RNT-nin sintezinds he¢ bir doyisiklik bas vermir.
Muolliflorin apardig: statistik hesablamalar zamani da maraql
natico oldo olunmusdur: 20-hidroksiekdizonun tosiri altinda
RNT-nin sintezinin artmasi, bir ne¢o genin transkripsiyasinin
vera bilocayi effektdon daha yiksokdir. Yoni bu halda slds ol-
unmus effekti momolilords geyds alinan analoji natica ilo tu-
tusdurmagq olar: onlarda hormonal tasir naticasinds bir negs ye-
ni mRNT sintez olunur ki, bu zaman miisahids edilon RNT-nin
timumi miqdarinin artmasi rRNT hesabina bag verir (Scheller et
al., 1980).

Basqa tacriibalords do 20-hidroksiekdizonun tasiri altin-
da molumat RNT —nin (mRNT) transkripsion foalliginda doyi-
sikliklor askar edilmisdir. Xromatoqrafiya tisulundan istifado
etmoklo qirmizibas milgayin surfalori vo ag puplarinin poliA-
RNT voa diger RNT ndévlorini ayirmaq miimkiin olmusdur. Ma-
lum olmusdur ki, 20-hidroksiekdizon yalniz 5-gunlik sdrfalor-
do poliA-RNT transkripsiyasini artirir, ag puplarda iso bu hal
misahida olunmur, ¢unki onlarda bu fazada endogen hormonun
titri ylksok olur. Demoali, hormonal effekt hagoratin inkisaf fa-
zasindan asilidir.
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Yuxarida geyd olunmus forgliliklorin molekulyar ssasla-
r1 halo tam sokildo aydin deyil. Lakin onu geyd etmak olar Ki,
hormonla induksiya olunan RNT sintezi ham hormonun titrin-
don, hom do hormonun reseptorlarinin sayindan asilidir.

Transkripsiyanin siiroti RNT-polimerazalarin foalligin-
dan asil1 oldugu ii¢iin 20-hidroksiekdizonun tasirindan sonra iz-
olo edilmis piy cismi niivalorinde RNT-polimerazalarin foallig:
2 dofa artir. Steroid hormonlarinin vasitasilo RNT-polimeraza-
larin faalliginin yiiksalmasi digar hasarat ndvlorinds do miisahi-
do olunmusdur (Kutuzova, 2006).

1.5. Puplasmamin hormonal amillari

Puplagsmanin hormonal amilori prosesin gedisinda Xitin
Ortllylin modifikasiyasinda, yoni soklinin doyismasinds istirak
edir. Amillor ikidir: biri ARF — tirtilin 6n ucunda yerloson 3 se-
gmentin yigilmasini, ikinci isa PTF — puparinin xitinlosmasini
tonzimloyir. Todgigatlar noticasindo moalum olmusdur ki, Sar-
cophaga bullata milgayinin (sokil 16) markazi sinir sisteminda
PTF, hemolimfada iso ARF amillari Ustlinlik toskil edir.

At
o »

500 pm
—_—

Sakil 16. Sarcophaga bullata milgayi:imago va 3 6n seqmenti yigilan
sirfasi

Askar olunmusdur ki, ARF-in molekul ¢okisi 180 000
D, PTF-in isa 312 000 D-dir, har ikisi termolabildir, yoni tem-
peraturun doyisilmosina garsi1 davamsizdirlar. Bu amillor zllal
tobiatlidir, 3-xlorsirks t-su, spirt, ammonium-sulfatin tasirindon
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cokir, pepsin va tripsinin tasirindan iss dializ olmadan inaktiv-
logirlor.

Hor iki amil beyinin neyrosekretor hiceyralori (NSH)
torofindan sintez olunur va neyronlarin aksonlarinin ucunda to-
planirlar. Puplagsmaya 2-4 saat qalmis ekdizonun tasirindon he-
molimfaya ifraz olunurlar (Sadikova, 1983).

1.6. Cixis hormonu

Hor tirtil vo ya slrfo yasinin sonunda ekdizis prosesi
kéhno gabigin doyisilmasi ilo basa catir. Inkisafi tam c¢evrilmo
yolu ilo gedon Holometabola-da pup kutikulasindan ¢ixis, haso-
ratin davraniginda oasashi doyisikliklorin getmasi, hatta ¢ixisda
istirak edon ventral seqmentarasi azalalorin degenerasiyasi ti¢iin
signal rolunu oynayir. Ilk dofo pulcugganadhilarin farat yetkin
fordlorindo askar olunan ¢ixis hormonu, ekdiziso Sobob olan
davranig vo morfogenetik tozahirlorin 2 tsiklini igo salir.

Gostorilir ki, sekropiya ipokqurdu kopanokds har iki ste-
riotip motor proqrami ¢ixis hormonu vasitasilo eyni vaxtda, bir-
birindon asili olmadan iso saliir (Truman, 1978). Hormonun
bir nega daqigalik tasiri, har iki proqramin funksiyasi tigiin kifa-
yot edir.

Cix1s hormonu hasoratin beyninda vo retroserebral siste-
minds toplanir. Masalon, Manduca sexta-da hamin hormon be-
yindo, kardial cisimlords vo qarin sinir zoncirinin ganglilorinds
askar olunmusdur (sokil 17). Eksperimental yolla subut olun-
musdur ki, tirtil fazasinda qabiqdoyismodon ovval qarin sinir
zonciri ganglilorinds hormonun miqdar1 kaskin azalir (Copen-
haver, Truman 1982). Pupa gabiqdoyismo zamani ¢ixig hormo-
nunun miqgdart minimuma enir, lakin beyindo onun Saviyyasi
doyismoz qalir. Miiayyan edilmisdir ki, Manduca sexta-da ¢ixis
hormonu protoserebrumun medial hissasindo (medial NSH)
sintez olunur va corpora cardiaca vozisinds toplanir. Sonradan
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bir ne¢a daqigs arzinds yetkin fordin ugusuna 2,5-3 saat qalmis
ifraz olunmaga baslayir.

tirtillarinda ¢ixis horm-
onunun nazarati altinda
qabiqdoyisma prosesin-
in getmasi (Copenhav-
er,Truman, 1982)

R s g
- h
- CH CIX15 hormonu

H.cecropia ipakqurdunun ¢ixis hormonu embrionlarin
basinda askar edilmisdir vo onun burada migdarinin az olmasini
embrional gabiqdiyisma ilo alagalondirirlor (Truman et al.,
1981). Manduca sexta-nin tocrid olunmus garin sinir zonciri iz-
arinds aparilan tacriibalor naticasinds moalum olmusdur ki, hor-
monun tosir middati 1-2 dog olsa da organizmds 45 doq artiq
muoayyanlaso bilir.

Cixis hormonunun tobisti ilk dofs olarag, Manduca sex-
ta-nin puplar1 vo farat imagolari, tut ipokqurdu Bombyx mori
kopanoklorinda beyin va qarin ganglilorindon alinmis, tamizlon-
mis vo Xarakterizo olunmusdur. Har iki ndvdan alds edilmis ho-
rmonun molekul ¢okisi 8 500 D vo izoelektrik nogtesi pl-5,0
borabar olmusdur. Miolliflorin geyd etdiyi kimi, har iki hormon
qurulusuna gors eynidir, lakin pup ekdizisi zamani onlar beyin-
don deyil, garin diiyiinlarindon ifraz olunur va tonzim bioloji
saatlarla hoyata kegir.

Cixis hormonunun fizioloji vo biokimyavi tosir mexani-
zmindon goriindr ki, Manduca sexta-da morkazi sinir sisteminin
garin qanqliyalarindan tocrid olunmus neyronlarda hormonal
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effektin reallasmasi sSAMF (sitazoladenizinmonofosfat) vasito-
silo hoyata kegir (sokil 18).

Cmxasdan Imagonun ¢ixisi Jdzalalarin Cixisdan sonraka
avvalki davran decenerasiva davranis

Sakil 18. Tacrid olunmus neyron saviyyasinds ¢ixig hormonunun to-
sir mexanizmi (Riddiford,Truman, 1978-2 gtro)

Eksperimental yolla tosdiq olunmusdur ki, ¢ixig hormo-
nunun sintezi morkazi sinir sisteminds SAMF soviyyasinin yuk-
salmasina sobab olur. Titin haf kopanayinin tocrid olunmus
garincigina vo ya sinir zoncirindon hazirlanmig preparatina tio-
filinlo (fosfodiesterazanin ingibitoru) birga dibutiril-SAMF ilo
tosir gostordikds ¢ixis hormonunun effektini aldo etmoak olar.
Bu, onu gostarir ki, ¢ixis hormonunun tasir mexanizmi klassik
forziyyoyo goro, adenilattsiklaza sxemi (zro gedir. Lakin
sonradan, SQMF (2x10®M) (sitazolquanidinmonofosfat)-in Hi-
alophora cecropia puplarina inyeksiyasi naticosindo fordlorin
50%-do ¢ixisdan avvoalki davranis vo Koponaklorin ¢ixist pro-
gramlarinin reallagsmasi miisahido edilmisdir. Analoji tocriibo-
larde SAMF-in faallig1 200 dofs asagi olmusdur.

SQMPF-in ¢ix1s hormonu ila birgs tasiri ttin haf kopano-
yinds do askar edilmisdir (Filippovi¢, Kutuzova, 1985). Bels ki,
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tsiklik nukleotidlorin inyeksiyasi zamani miisahido edilon dav-
ranig xisusiyyatlori, ¢ixis hormonunun tosirine qarst omolo
golon cavab reaksiyalari ilo eyni olmusdur. Lakin sQMF-in to-
sirnin - SAMF-yo nisbaton 10-100 dofo effektiv  oldugu
mioayyanlosmisdir.Kopanoklora ekzogen hormonun daxil edil-
moasi sinir sisteminds yalniz sQMF-in migdarini artirmisdir va
bu zaman SAMF doyismoaz qalmisdir. Belaliklo, bu todgigat-
larin naticalori onu siibiit etmisdir ki, SQMF, ¢ixis hormonunun
tosirina qarsi formalasan davranig reaksiyalari ti¢iin ikinci siq-
nal rolunu oynayir. Bu mosolonin tam sokildo aydinlagmasi
iiclin bu cavab reaksiyalarinin sQMF-asili proteinkinazalarin
foaliyyati ilo alagasi tadqiq olunmalidir.

Digar bir masals - ¢ixis hormonu, ekdisteron va bursiko-
nun qarsiligh tasiri Manduca sexta izarinds aparilan tocriibalo-
rdo Oyronilmisdir (Truman et al., 1980; Truman, 1981). Bu to-
ribalor naticosindo molum olmusdur ki, ¢ixis hormonunun iso
saldig1 program, sklerotizasiya hormonunun (bursikonun) ifra-
zina va k6hna gabigin atilib, yenisinin sklerotizasiyasina sabab
olur (Kingan et al., 1997).

Biokimyagilarin apardigi tadqigatlat (sokil 19) stibut edir
Ki, kbhna kutikulanin atilmasi ekdisterodlar vasitasilo tanzimlo-
nir (Anthony et al., 2004). Bels ki, gqabigdeyisma hormonunun
titrinin azalmasi, bir torafdon hodof toxumanin ¢ixis hormonu-
nun tasirina garsi cavab reaksiyasini tomin edir, digor torofdon
iSo homin neyropeptidin sonraki ifrazi {igiin signal vo zomin ro-
lunu oynayir. Lakin bu zaman qarsiya bir bagqa problemin halli
cixir: hosoratlarda ekdisteroidlorls peptid hormonlarinin qarsili-
gl tasirinin arasdirilmasi. Bunun ii¢iin ilk névbada, peptid hor-
monlarmin reseptorlarinin vaziyyati, qabiqdoyismo hormonlari
— ekdizonlarin istiraki ilo todqiq olunmalidir.

Beloliklo, hosorat har gabiqdoyisms tsiklini basa vurmaq
Ucln bir-birinin ardinca stereotip davraniglar silsilosini hoyata
kegirir. Bu davraniglar fizioloji proseslarlo miisayiat olunur va
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tam inkisaf tigiin hamin proseslords bir ne¢a neyropeptid (QH
vo CH) istirak edir.

Sakil 19. Qab1qd9y1srna prosesmde neyropeptldlarm sintezi (Anthony
et al., 2004-2 gOra):A-gabigdayisms hormonu (a-c) ve ona miivafiq olaraq
SQMF (d-e) ifraz olunmasi; B- aksonlarda ¢ixig hormonunun (CH) qatili-
giin doyisilmosi(oxla:b-qabiqdoyismodon sonra qatiligin azalmasi; ulduz-
lateral NSH); C- immunoaktiv aksonlar (b-gabiqdoyismodon avval, c- sonra;
ulduz- medial NSH); Qsz- qarin sinir zonciri, Tr- traxeyalar
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Drozofila izarinds aparilan tadgigatlar naticasinds subut
olunmusdur ki, QH va ¢ixis hormonu (CH) arasinda movcud
olan musbat asililiq hesabina hormonlarin ifraz olunma prosesi
hoyata kegir (sokil 19). Siibut olunmusdur ki, QH miihitdo CH
olmadiqda da ifraz oluna bilir. ©n son malumatlara gors, traxe-
yalara havanin daxil olmasi prosesi do QH vo CH torafindan
noazarst olunur. Bu zaman ¢ix1s hormonu asas rol oynayir.

Demoali, slava neyropeptidlor vo tonzimlayicilor (QH vo
CH) arasinda olave alagalor mévcuddur ki, bu mexanizmlar ga-
biqdayisma prosesi ilo bagli olan davranig reaksiyalarinin asas-
inda dururlar.

1.7. Sklerotizasiya hormonu

Hosorat qabiqdoyisdikdon sonra yeni kutikula yumsaq
Vo rangsiz olur. Ona gora do normal hoayat faaliyyatini davam
etdirmok ticiin yeni formalagmis ortiik sklerotizo olunmalidir.
Kutikulanin barkimasi 2 yolla bas vera bilor: B-sklerotizasiya
Vo xinon-sklerotizasiya ilo (sxem 1).

Xinon sklerotizasiya zamani bir sira fermentativ oksidlo-
smo prosesi gedir ki, noticodo 0-difenol kutikulanin fenolok-
sidazasi ilo reaksiyaya girib o-dixinonlari omala gatirir. Bunlar
0z novbasinds kutikulyar ziilallarin aminqruplari ilo reaksiyaya
girir, onlardan hidrogen atomlarini alir vo yenidan difenollara
cevrilir. Lakin bu difenollar ziilallarin benzol halgasina birlos-
mis olur. B-sklerotizasiya prosesi N-asetildofamin ketoderivat-
larin B-karbon alifatik zanciri vasitasilo kutikulyar zulallarla bi-
rlasmasindan ibaratdir. Adaton o-difenol epidermal hiiceyralor
torofindon sintez olunur vo N-asetildofamin soklinds hogoratin
kutikulasina sklerotizo olunur. Bundam basqa, B-alaniltirozin
Vo onun analoglar1 da kutikulanin sklerotizasiyasinda istifado
oluna bilar (masalan, Diptera-da).
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Sxem 1. Kutikulanin sklerotizasiyasi zamani bas veran Kimyovi
cevrilmalor (Gillot, 1980-2 g6ra): I, Il — protein | vo protein I

Kutikulanin sklerotizasiyasi peptid tobiotli neyrohormo-
nlar - bursikon torafindon tonzimlonir. ilk dafs olarag, bursikon
goy ot milgayinin hemolimfasinda agkar olunmusdur (Cottrell,
1962; Fraenkel et al.,1966). Molum olmusdur ki, gabigdoyis-
modoan sonra kutikula xtsusi neyropeptid tabiotli amilin istiraki
ilo barkiyir. Bels ki, milgayin imaginal gabiqdayismasindan so-
nra bas nahiyyasins liqatura qoyulduqda dos vo qarincigin skle-
rotizasiyasi bas vermir.

Hasoratlarda bursikon beyindo, kardial cisimlarda (cor-
pora cardiaca) va alava cisimlords (corpora allata), dos ve ga-
rinciq qanglilorinds askar olunmusdur. Ekdizis zamani un boce-
yinin pup va imagonun hemolimfasinda bursikonun yiiksok titri
geyds alinmisdir. Sakil 20-don gortndiyl kimi, ikiganadlilarda
da bu ganunauygunluq miisahids olunur.

Manduca sexta —da bursikonun faallig1 puponii marhalo
Vo farat imagolarin MSS qanglilarinds geyds alinmisdir. Lakin
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bursikonun maksimal miqdar1 garinciq qanglilorinin ekstraktin-
da muoyyanlosmisdir. Siibut olunmusdur ki, bazi hosorat névlo-
rinds bursikon protoserebrumun medial NSH-i, digarlorinds iso
garin sinir zonciri ganglilorinin NSH-i torofindan ifraz olunur.
Maraqhidir ki, tiitiin haf koponayinin qarin ganglilorindan bur-
sikonu ifraz edon neyronlar identifikasiya olunmus vo lateral
hissonin hormonal foalliga malik oldugu halda medial hissodo
foalliq qeydo alinmamisgdir.
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Moskitin (Diptera) inkisaf fazalam

Sakil 20. Holometabola-da bursikonun titrinin doyigilmasi

Hazirda bursikonun strukturu va xisusiyyatlori hagqinda
molumatlar bir o godords ¢ox
deyil. Bels ki, tamiz halda bur-
sikon oldo olunmamusdir. Yal-
niz milgoklor, tarakan, tdtun
haf kopoanayinds gismon tomiz
formada bursikon olds etmok
mimkiin olmusdur:

Bu tocriiblor zaman1 bursikonun peptid tobistli oldugu
tosdiglonmisdir. Milgaklor vo amerika tarakani Periplaneta am-
ericanadan olds olunmus bursikonun molekul ¢okisi 40 000 D-

Bursikonun strukturu
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dir (sokil 21). Manduca sexta-dan ayrilmis bursikonun molekul
cokisi 20 000-30 000 D olmusdur.

Amerika tarakaninin qarin sinir zonciri ganglilorinds
onunla birgo, Ust-Usts yerlogon ikinci hormon askar olunmusdur
(Catania, 2004). Bu hormon kardioaktiv peptid (CCAP) adlan-
dirilmigdir. Hamin hormon bursikonla birge gabigdoyismo za-
man1 hogoratin k6hno kutikuladan ¢ixmasi ti¢tin hoarokat foal-
ligin1 isgo salir. Bursikon vo CCAP eyni bir neyronun daxilinds
ust-Usta yerlosir (sokil 21).

Sakil 21. Periplaneta americana-nin neyronu daxilinds Ust-lsto yer-
lason bursikon(boylk) vo kardioaktiv hormonu (CCAP) (Catania,
2004-5 gora)

Milgaklords identifikasiya olunmus bursikon termosta-
bildir, dializo ugramir vo t¢xlorsirks t-su, spirt, aseton (ammo-
nium sulfat mistosna olmagla) vasitasilo ¢okir. Tripsin, sub-
tilizin vo propaza fermentlori torofdon inaktivlosir. Amerika ta-
rakaninin garin sinir zonciri diyunlarindan alds olunmus bursi-
kon donmaya davamli olsa da 60°C-do inaktivlosir. Milcoklor-
don alinmis bursikon yiiksok temperatura qars1 davamlidir. Mil-
¢ok vo tarakandan ayrilmig bursikon elektroforetik xiisusiyyot-
lorino goro oxsar olsalar da eyni deyillor. Milgaklarin beynin-
don va tarakanin kardial cisimlorindon alds edilmis ekstraktlar
iki fraksiyali oldugu halda, qarin sinir zonciri diyunlarindan
olda olunmus hormon bir formaya malik olmusdur.

Bursikon nov spesifikliyino malik deyil. Bels ki, ameri-
ka tarakaninin yenica qabigin1 doyismis siirfalori vo yetkin ford-
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lorinin hemolimfasini milgoklara inyeksiya etdikds humoral fo-
alliq doyismomisdir (Sadikova, 1983).

Kutikulanin sklerotizasiyast haqqinda, yoni bursikonun
tosir mexanizmina dair 3 forziyyo mévcuddur: 1) hamin hor-
mon ekdizisdon sonra kutikulanin formalasma prosesina paral-
lel olarag, piy cisminds kutikulyar ziilallarin sintezini stimula
edir; 2) bursikon tirozin, DOFA (dioksifenilalanin) vo dofamin
Uctin hemositlorin kegiriciliyini artirmaqla, epidermal hiiceyro-
lara dofaminin kegmasini tomin edir. Naticada, dofamin sklero-
tizasiya mohsullar1 vo N-asetildofamina cevrilir (sxem 1); 3)
bursikon tirozinhidroksilaza reaksiyasina stimulaedici tasir gos-
torir.

Hosoratda yeni kutikulanin sklerotizasiyasi, ovval kdhno
kutikulanin tez bir zamanda arimasi, tirtil (vo ya siirfa) maye-
sinin rezorbsiyasit vo k6hno gabigin atilmasindan dorhal sonra
baslanir. Bu proqramin koordinasiyasi 3 hormon (CH, bursikon
vo ekdizon) torofindon hoyata kegirilir. Hesab edirlor ki, CH va
bursikonun foaliyysti eyni endokrin signal torofindon idaro
olunur. Homin signal ekdisteroidlorin titrinin asagi enmasidir.
Manduca sexta-nin farat koponoklorinds CH vo bursikonun
titrinin analizi naticasinde miayyan etmislor ki, ¢ixis hormonu
imaginal gabigdoyismays 2,5-3 saat galmis ifraz olunmaga
baslayir. Imago ¢ixdiqdan 2 doq sonra 10 dog bursikon ifraz
olunur va bu, kutikulanin barkimasini tamin edir.

1.8. Melanizasiya hormonu

Coxsayli todgigatlar naticasinds siibut olunmusdur ki,
hosarat organizminds xisusi melanizasiya hormonu vardir. Bu
hormon sarq ¢omon sovkasi Leucania separata vo tut ipok-
qurdu Bombyx mori-nun tirtillarindan aldo olunmusdur. Homin
hormonun xdsusiyyatlori 8yranilmis, qirmizi rongli oldugu mii-
ayyanlosmisdir.

62



Kutukulanin sklerotizasiyasi prosesindo ekzokutikula
azot torkibli polimer, tind rangli pigmentlor — melaninlorls ho-
pdurulur. Bu pigmentlor iss DOFA-dan sintez olunur (sxem 2).
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Sxem 2. Melaninlarin sintezi: tirozinin oksidlogmasi (formula 1), 3,4
dihidroksifenilalaninin amalo golmasi (formula 11), DOFA-xinon (fo-
rmula 1), tsikllosmo,dekarboksillasma,oksidlogsmo va polimerizasiya

Belo bir fikir movcuddur ki, melanizasiya hormonu
beyin, c.c., c.a. vo udlaqalt1 diiyiinlords sintez olunur. Qisman
tomizlonmis preparat 12 moarhalali prosesdon sonra slds olun-
mus, 80%-li spirt ilo ekstraksiya edilmis, 50%-li asetonla ¢Ok-
diriilmiis, gelfiltrasiya, ultrafiltrasiya vo xromatoqrafiya tsulu
ilo alds olunmusgdur. Naticods hormonal foalliga malik olan iki
fraksiya identifikasiya edilmisdir; 16 300 dofo tomizlomis bu
fraksiyalarin mol.¢okisi 6 400 vo 8 000 D olmusdur.

Oldos olunmus hormonun bioloji faallig1 Leucania sepa-
rata, L.loreyi, Spodoptera litura, Mamestra brassicae Uzarindo
yoxlanilmigdir.

Melanizasiya hormonunun tasir mexanizmi praktiki ol-
arag, todqiq olunmamigdir. Yalniz o moalumdur ki, sorq sovkasi
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Leucania separata-nin 5-ci yas tirtillarinin tocrid olunmus seg-
mentlarina SAMF, SQMF vo onlarin butiril téromalarini inyek-
siya etdikdo kutikulanin rangi nozara c¢arpacaq doaracads tiind-
losir. Ekzogen hormonun tasiri inyeksiya zamani eyni vaxtda
tiofildon istifads etdikdo gliclonmisdir, lakin dofamin bu effekto
malik olmamisdir (Matsumoto et al., 1981). Ona goéro do belo
bir fikir irali stirilmiisdiir ki, sSAMF, melanizasiya hormonunun
adenilatsiklaza mexanizmi Uzro tosir gostordikdo omoalo golon
mohsuldur ( PTTH va bursikon arasinda oldugu kimi).

Melanizasiya hormonunun digor hormonlarla garsiligh
olagesi hagda molumatlar yoxdur, yalniz ekdizon, bursikon va
¢ix1s hormonunun sekresiyasi ilo alagonin olmasi qeyd olunur.

Hesab edirlor Ki, hasoratlarda melaninin sintezi va top-
lanmasi ekdisteroidlor torafindoan induksiya olunur. Yuvenil ho-
rmonunun Yyiksok titri Deilephila nerli guvesinin 5-ci yasda
olan tirtillarinda melanizasiya prosesini ingibirlogdirir. Man-
duca sexta —nin bas kapsulasinin apolizisi zaman1 YH-1n yiik-
sok titri, tirozin vo DOFA-nin kutikulyar melaninin torkibinds
azalmasina vo kutikulanin tursuda hall olan fraksiyasinda
artmasina sabab olur (Hori et al., 1984).

1.9. Diapauza hormonu

Muhit amillorinin dayisilmasi bazan hagaratin normal in-
kisafi ti¢iin alverissiz olur vo bu geyri-alverisli soraiti kegirmak
Uclin ontogenezds fizioloji sakitlik moarhalasi formalagir. Dayis-
konliya moruz galan va hagoratin hayatinda shamiyyat kasb ed-
an belo amillardan fotoperiod, temperatur, gida rejimini gostor-
mok olar. Diapauza hali metabolizm proseslarinin sdratinin
kaskin azalmasi, nuklein t-i, zilal, lipid va digar birlogsmolorin
mibadilasinin aydin sokilda spesifikliyi ilo xarakteriza olunur.

Hosoratin endokrin sistemi vo inkisaf fazasinin halina
miuvafiq olaraq, embrional, sirfa (va ya tirtil), pup, imaginal di-
apauzani forglondirirlor.
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Bir ¢cox hosorat embrional fazada diapauzanmi kegirir, la-
kin diapauzanin bu néviiniin hormonal tonzimi otrafli sokildo
yalniz tut ipakqurdunda (Bombyx mori L.) tadqiq olunmusdur.
Toadgiqgatlar noticasinde malum olmusdur ki, tut ipokqurdunda
embrional diapauzanin formalagmasi, disi fordlors isigin tosir
muddotindan asilidir. Yazda, qisagiin soraitinds inkisaf edon di-
si kopanaklar faal, yani diapauzada olmayan yumurtalar goyur-
lar. Oksing, uzungiin goraitinds inkisaf edon disilor diapauzada
olan yumurtalar goyurlar (sxem 3).

Beyin

(hsa fotoperiod ! Uzun fotoperiod
Stimul voxdur ] Stimul
> Udlagatrafi
Udlagalt: qangli kommisura
,
’ 3
Diapauza hormonu F 4 \ Diapauza hormonu
voxdur O O_ Yumurtahg

Pigmentsiz = O @ & Pigmentli

yumurtalar U ! yumurtalar

Diapauza

Diapauza voxdur

Sxem 3. Giin uzunlugunun Bombyx mori yumurtalarina tasiri

Embrional diapauzanin baglanmasi, yoni induksiyasi disi
puplarin histogenezdon sonraki dovrdo udlaqalti ganglilarin
NSH-nin sintez etdiyi hormonun tasiri naticasinds hoyata kecir.
Adoton embrional diapauza zamani inkisaf embriogenezin ilkin
morholasinds dayanir.

Embrional diapauzani tonzimloyan hormonal amilin udl-
agaltt ganglido olmasi, ilk dofo 1957-ci ildo Haseqava torofin-
don irali striilmisdir (Hasegawa, 1957).Histokimyavi todqi-
gatlar naticasinds siibut olunmusdur ki, embrional diapauzanin
hormonu (DH) udlaqalt1 ganglinin ventral tarafinds yerlason iKi
NSH torafindan sintez olunur. Daha atrafli tadgigatlardan mo-
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lum olmusdur ki, homin ganglido xususi NSH, hormon sintez
olunmamisdan oavval ilkin maddoni sintez edirlor (Tisenko, Ki-
nd, 1983). Belo bir fikir irali strdlir ki, hasoratin retroserebral
kompleksi, yoni kardial cisimlor va alava cisimlor (sokil 22)
diapauza hormonunu sintez eds bilorlor (Hodkova, 1979).

Sokil 22. Hagoratin retroserebral kompleksinin vazilari:
c.c.- corpora cardiaca, c.a. — corpora allata

Bir ¢ox todgiqgatlarin naticasinds diapauza hormonunun
tobioti vo sekresiyasinin 9sas marhoalolori hagqinda molumatlar
olds olunmusdur. Ziilal kimyasinin preparativ tisullarinin kom-
ayils, tut ipakqurdu kapanoklorinin bas hissasindon DH-in iki
formas1 oldo olunmusdur: A formanin molekul ¢okisi
3 3004500, B formanin molekul ¢okisi 2 000+200 -o borabor-
dir. Proteolitik fermentlorin kdmoayila, hormonun tomiz forma-
smin peptid tobiatli olmasi siibut olunmusdur, bels ki, DH-1n 6
dog muiddatindos tripsinlo inkubasiyasi onun tamamilo inaktiv-
logmasina gatirib ¢ixarmisdir.

DH-in A formasinin amintursulu torkibinin analizi nati-
casindo malum olmusdur ki, hormonun bir molekulasi 14 amin
t-dan ibaratdir: Asp, Trp, Ser, Leus, Glu,, Alay, Valy, iley, Tyr,
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Phe, Lys, Arg vo 2 amino-sokar — gliikkozamin, galaktozamin bu
torkibds yer alir. Tomizlonmo daracasindan asili olaraq, DH isi-
gin vo istinin tosirino qarst hossasligini artirir. Diapauza hor-
monu tursularin vo golovilorin (IN NaOH mistasna olmagla)
tosiring, asillogsmo, periodat oksidlosmoys garsi, homginin lipa-
za, fosfolipaza D, karboksipeptidaza A, pronaza ilo emala garsi
davamlidir. Hormonun B formasinda foallig A formaya nisbot-
an 3 dofo ylksakdir (Kubota et al., 1979).
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Sakil 23. Pup diapauzasinda diapauza hormonun tabisti (Qirui,2011)

Diapauza hormonunun tasiri prosesinds an mihim
morhals, ipakqurdu yumurtaliglarinda glikogenin sintezi tgun
lazim olan qliikkoza monboyi kimi treqalazanin mobiliza
olunmasidir. Malum olmusdur ki, DH-1n inyeksiyasinda 3 saat
sonra treqallazanin foallagsmasi bas verir vo bu proses 6 saatda
maksimal saviyyoays c¢atir. Embrional diapauzanin sonunda
qlikogenfosforilazanin vo NAD-asil1 sorbitoldehidrogenazanin
foallig: artir (Yamashita, 1982).
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Diapauza hormonunun tosirinin biokimyovi aspektlori
Bombyx mori-nin yumurtaliglart vo piy cisminds todgiq olun-
musdur. Bu zaman karbohidratlar,ziilal, yag vo nuklein t-in mii-
badilasi Oyronilmisdir. Miisyyan olunmusdur ki, DH 3-hidro-
ksikinurenin yumurtaliqlara kegmasi prosesini tonzimlayir. Bu
birlogsmo iso diapauzada olan yumurtalarin seroz gisasinda as-
kar olunmus pigment — ommoxromun sintezinds istirak edir
(Riddiford, Truman, 1978).

Pup marhalasinds diapauza hormonun strukturu anto-
gonist foalliga malik olan birlosmoalordon (DH-Jo) istifado et-
mokla todqiq olunmusdur(sokil 23). Belo ki, diapauzada olan
puplara 100 nmol DH va 2 nmol antogonist birlosmo topikal Us-
ulla (cilonmaklo) tesir edilmisdir. ©ldo olunmus fargliliklor
naticasindo (sokil 23-do ulduzlarla gostorilmis variant) peptid
alagonin yeri (formulada oxlarin istigamati) misyyanlogmisdir.

Pup diapauzasinin xas oldugu Philosamia cynthia
pryeri vo Philosamia cynthia ricini ipokqurduinda glikogen vo
treqalozanin temperaturdan asili olan qarsiligh tosiri miisahido
edilmisdir (Hayakawa, Chino, 1981).Bels ki, hemolimfada tre-
qalazanin miqdarimin artdigi halda, piy cisminda eyni vaxtda
glikogenin soviyyasi enmisdir. Lakin sulu karbonlarin miibadi-
lasinda diapauza hormonunun rolu tam sokildo aydinlagdirilma-
migdir. Yalniz belo bir malumat vardir ki, DH-in tasiri SAMF
Vo SQMF-nin istirak: ilo hoyata kecirilmir, hansisa bir prosess
birbasa tosir gostorilir, noticodo embrional diapauza ilo biton
metabolik ¢cevrilmoalar bas verir.

Lipidlorin embrional diapauzanin gedisins tasiri hagqin-
da da molumat azdir. Maraqlidir ki, embrional diapauzanin
formalagsmas1 vo gedisina pup morholasinds yumurtaliglarda
lipidlar (Bombyx mori) va sterol, gliserinin toplanmas1 (Apatele
auricoma —mn diapauzada olan puplarinda) tasir gostarir (Filip-
povi¢, Kutuzova, 1985). Eksperimental yolla siibut olunmusdur
ki, DH, esteraza-A —nin sintezinin siiratini doyisir vo bu ferme-
ntin diapauza zamani qeyri-foal formada toplanib galmasina
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imkan yaradir. Tut ipakqurdunun diapauzada olan yumurtalari-
na HCI va ya temperatur rejimini doyismo yolu ilo tasir edib,
embrional diapauzani dayandirdigdan sonra sari maddosi hu-
ceyralarinin lizisinds istirak edon esteraza-A fermentinin foal-
lig1 artmisdir(Kai et al., 1984).

Philosamia cynthia vo Bombyx mori yumurtalarinda
diapauzanin bitmasi zilal, sorbast amin t-nin qatiligi, homginin
katalaza vo fosfataza fermentlorinin foalliginda ciddi doyisiklik-
lorin bag vermasina sabab olmusdur (Mihaescu et al., 1983).

Qeyd etmok lazimdir ki, zulal mubadilasi vo bazi, meta-
bolizm Ugln shamiyyat kasb edan fermentlorin foallig: ilo em-
brional diapauzaya getmok gabiliyyati arasinda asililigin oldu-
gu tasdiglonca da bu alagonin molekulyar mexanizmlori hag-
qinda heg bir moalumat yoxdur.

Belo bir molumat slds olunmusdur ki, Bombyx mori-nin
diapauzada olan va olmayan yumurtalarinda nuklein t-nin torki-
bino daxil olan iki nukleotid — STF vo UTF diapauza zamani
kaskin daracads azalir. Mialliflor bunu RNT-nin niivads sintezi
ilo olagolondirirlor vo pirimidin nukleotidlorinin koskin azal-
masini RNT-nin biosintezinin siirotlonmoasi, diapauzanin induk-
siyast ilo izah edirlor. (Suzuki, Miya, 1983).

1.10. Yuvenil hormonu
Yuvenil hormonu metamorfozda istirak edon U¢ osas
hormondan biridir. Bu hormon hosoratlarin inkisafinda morfo-
genetik proseslori idara etmokls, onlarin metamorfozuna tor-
mozlayici tasir gostarir, maddalor mibadilssi vo gonadotrop to-
siri tonzimlayir.

1.10.1. YH-1n manbayi

Yuvenil hormonu ilk dofs hasoratlarda metamorfozun
gedisini pozan bir amil kimi, Uigglsvorsun(Wigglesworth, 1936
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sitat: Wigglesworth, 1970 a) tacribalarinda irali strtlmusdar.
Homin tocriibslords todgigat obyekti kimi Rhodnius prolixus
taxtabitisinin sonyasdan oncoki Vo son yasda olan surfalori
gotirilmiigdiir. Stirfalordo parabioz hadisasini todgiq edon
muoallif, ingibirlosdirici effekto malik olan amilin hormon oldu-
gunu vo corpora allata vozilori torafindon sintez olundugunu
gOstormisdir. Lakin 1940-c1 ildo bu musllif, hamin hormonun
tirtila (stirfaya) xas olan slamotlorin qorunub saxlanmasinda ro-
lunu nazars alarag, onu yuvenil hormonu (YH) adlandirmisdir:

0 CHa-CHy CHy D

| I |
CH3-CH2 % CH-CHy-CH3-C=CH-CHp-CHp-C=CH-C-0-CH3

CH3 Yuvenil hormonu

Bu hormona olan maraq bir ¢ox todqiqatcilart miixtalif
hosarat novlari Uzarinds sinaqlart aparmaga sovq etmisdir. Ho-
min tocriibolords osason allatektomiya (c.a. vozilarinin tocrid
olunmasi) tisulundan istifado olunmusdur. Todgigatlar naticasi-
nds mioyyan edilmisdir ki, hagoratin tirtil fazasinda sonyasdan
oncoaki marholada vazilarinin tocrid olunmasi vaxtsiz puplasma-
nin bas vermasi ilo naticolonir. Son yash tirtillara (vo ya slrfo-
lara) corpora allata (c.a.) vazilarinin implantasiyasi 6ziinde hom
tirt1l (siirfa), hom do pupa xas olan alamatlori dasiyan fardlorin
omoalo goalmasina sabab olur (Fukuda, 1944; Williams,
1959,1961; De Wilde et al., 1971; Nijhout, Williams, 1974 b;
Yagi, 1976; Hsiao, Hisiao, 1977; Kiguchi, Riddiford, 1978;
Cassier,1979,1980; Hiruma, 1980; Granger et al, 1982; To-
be,Stay, 1985; Nijhout,1994; Kuliyeva, 2003, 2004; Kuliyeva,
Agamaliyev,2004; Goodman et al., 2005). Coxsayli tocriibs-
larin naticalori onu gostordi ki, YH-1 metamorfozun baslan-
masina mane olur va bu hormonun monbayi slava cisimlordir
(c.a.). Olava cisimlar izolo edilmis halda kultivasiya olunmus
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Vo YH-1n hamin vazilar tarafindan sintez olundugu stibut olun-
musdur (Pratt et al.,1975; Granger et al., 1979).

YH-1n bioloji foalliga malik olan ilk ekstrakti Yilyams
torafindon (Williams,1956) Gialophora cecropia—nin disi kopo-
noklarinin garmcigindan oalds olunmusdur. Yuvenil hormonlari-
nin kimyavi strukturu iss bu ekstraktlarda Roller vo basqalari
(Roller et al., 1967) torofindon gostorilmisdir.

-.ﬁ__ YHI
o AL YHAI
i '::” VI

s e 2 ol o metl YHI

Hormonun terpenoid oldugu miisyyonlogsmisdir. Hazir-
da YH- | (Cys birlosmali —metil-10,11-epoksi-7-etil-3,11-dime-
til-2,6-licdekadienoat) adlandirilir. ikinci komponent bir ilden
sonra, yena do Gialophora cecropia-nin disi fordlorinin qarin-
cigindan alds olunmus ekstraktda Mayer vo basqalar1 (Meyer et
al., 1968) torofindon identifikasiya olunmusdur vo YH-II (Cy;
birlosma...) adlandirilmisdir. Ugiincii forma — YH-111 (Cy6 bir-
logma...) tutln haf koponayinin disi imagolarindan alda olun-
musdur (Judy et al., 1973).YH foalligina malik olan (YH-0) Cyg
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birlosmasi do tutlin haf kapanayinin inkisaf edon embrionlarinin
ekstraktindan alds olunmusdur (Berger et al., 1980).

Yuvenil hormonunun hor formasi miisyyan funksiyani
yerino yetirir. Homin funksiyalari miioyyanlosdirmays ¢alisan
todgiqatgilarin bir gqismi, YH-1 vo YH-II formalar1 metamorfoz-
un, YH-1II isa yetkin disi fordlorin qonodotropin rolu oynayan
hormonlardir (Lanzrein et al., 1975). Lakin ¢oyirtkalor (Blight,
Wenham, 1976) vo arilar ( Hangenguth, Rembold, 1978) (zo-
rinds aparilan tocribalorin naticoalorine goro, inkisafin hor mor-
halasinda yalniz YH-11I istirak etdiyi agkar olunmusdur.

Qilbert vo basqalar1 (Gilbert et al., 1977) diizqanadlilar
(Orthroptera), termitlor (Isoptera) vo bocokloro (Coleoptera)
aid olan 12 nov hagorati todqiq etmislor vo onlarin biitiin inkisaf
morhalalorinds yalniz YH- 11l miayyanlosdirmislor.

Bir muddat kecdikdon sonra bu molumatlar tosdiq
olunmugdur vo juvenil hormonlarinin hansi formalarinin olub-
olmamasint dogiglosdirmok mogsadilo hogsoratlarin 8 dostasi
(Thysanura, Blattoidea, fsoptera, Orthoptera, Hemiptera, Cole-
optera, Diptera, Lepidoptera) yoxlanilmisdir vo moalum olmus-
dur ki, onlardan yalniz pulcugqanadlilarda (Lepidoptera) YH-O0,
I, I va Il formalar1 mévcuddur (Shooley et al., 1984). Digor
dactalorin nimayandalarinds iso yalniz YH-II gqeyds alinmis-
dir.

Oldo olunmus bu naticalor stbut edir ki, yuvenil hormo-
nunun muxtalif formalarina funksiya spesifikliyi xas deyil, yoni
muxtalif formalar konkret funksiyani yerina yetirmir. Hor for-
ma ham metamorfoz hormonu, ham da gonadotropin (cinsi vo-
zilorin vo hiceyralorin inkisafin1 tonzimlayan) rolunu oynaya
bilor.

Eksperimental yolla siibiit olunmusdur ki, corpora allata
vazilarinin tocrid olunmasi tut ipakqurdu Bombyx mori-ds foto-
periodik reaksiyalarin komiyyoat (disi koponaklorin mohsul-
darligi, qoyulmus yumurtalarin ¢akisi) vo keyfiyyat (embrional
diapauzanin formalasmasi) reaksiyalarin hormonal tonziminin
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pozulmasina sabab olur (Kuliyeva,2003, 2004; Kuliyeva, Aga-
maliyev, 2004; Kuliyeva, 2005). Belo ki, V yas tirtillarda mik-
rocarrahi yolla serebrotorakal seqmentarasi nahiyyadan vaakum
kapilyar vasitasilo vazilorin ¢ixarilmasi, hamginin puplara bas
sObasing ligaturanin qoyulmasi diapauzanin formalasmasina
mane olmusdur. Moalum olmusdur ki, tirtil fazasinin inkisafi
zamani uzun giin soraiti qisa giino nisbaton fordlords ¢akinin
artmasina sabab olur. Gostarilir ki, corpora allata tirtillarda fo-
toperiodun muxtalifliyino qars1 yaranan komiyyar reaksiya-
larinin formalasmasinda bilavasita istirak edir.

Maraqghidir ki, tirtillarin baslondiyi fotoperiodik sorait
ipok baramalarinin amalagalma prosesine ds tosir gostarir: uzun
glin rejiminda baramalarin ¢okisi qisagiine nisbaton shomiyyatli
doracado ylksok olmusdur. Tirtillarin 5-ci yas dévriinde YH-in
titrinin asag1 olmasi, ipayin sintezinin koskin azalmasina sabab
olmusdur. Qisagiin soraitinds inkisaf edon tirtillarda (4-cl yas)
vazilarin ¢ixarilmasi sonraki yaslarda fardlarin ¢akisinin 37,5%
artmasina sobob olmusdur. Lakin uzungiin (18 saat) soraitindos
YH-1n olmamasi bu tirtillarin ¢okisinin asagi diismasine gatirib
cixarmusdir (Kuliyeva, 2003).

1.10.2. YH-1n titrinin tanzimlanmasi

Yuvenil hormonunun titri adoaton ya corpora allata-nin
morfoloji doyisikliklarina gora funksional faalliginin qiymatlo-
ndirilmasi yolu ils, ya da test-sistem névlordon masalon, Galle-
ria mellonella (De-Wilde et al., 1968) vo Manduca sexta-nin
tirtillarindan (Fain, Riddiford, 1975) istifads etmoklo mioyyan-
logdirilir.

Bir sira todqigatlarin noticalori gostorir Ki, foalligi
hacminin 6Olgilarina gora giymotlondirilon corpora allata vazisi,
hosaratin inkisafi boyu daima doayisir (Williams, 1961; Fukuda,
Endo,1966; Kaiser, 1980). Belo ki, Hyalophora cecropia(sokil
24) , Bombyx mori va birginlik parvans Ephemera donica-da
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corpora allata vazilarinin hacmi tirtil fazasinin inkisafi dovriin-
do todricen boyiidiiyii halda, puplagsmadan avval kaskin sokilda

azalmis va yetkin fordlorin ugusundan sonra yenidon boyumays
baslamisdir (sokil 24).
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Sakil 24. Cecropia ipakqurdunda inkisaf boyu corpora allata vazisi-
nin foalliginin dayisilmasi (Williams, 1961-2 gora)

Sakil 24-ds tagdim olunan c.a. vazisinin faalliginin dina-
mikas1 bir basqa variantda da tosdiq olunmusdur. Bu dofo c.a.-
nin foalliginin dayisilmasi vozinin hiceyralarinin ultrastruktur-
unun dyranilmasi yolu ilo siibut olunmusdur (Kaiser, 1980).
Homginin kolorado bdcayinin imagolarinda in vivo va in vitro
soraitlordo (De Wilde et al., 1968), is¢i arilarda (Fluri et
al.,1982)vohsi arilarin dominant vo subdominant disilorinds
(Roseler et al., 1980) vo tarakanlarin siirfalorinds (Lanzrein et
al., 1978) corpora allata vazisinin hacmi ilo hemolimfada YH-
1n titri arasinda asililiq miiayyanlason zaman geyd olunmusdur.
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XX asrin 70-80-c1 illorinds YH-1n titrinin daha dagiq 0l-
cllmasina imkan veran bir ne¢a kimyavi analiz vo radioimmun-
oloji analiz tisullar1 islonib hazirlanmigdir (Laufer et al.,1974;
Trautman et al., 1976; Schooley et al., 1976; Dahm et al.,
1976; Baehr et al., 1976,1979 b; Wilson, Gilbert,1978; Strambi
et al.,1984; Rembold,1985). Lakin YH-in titri hogorat sinfinin
¢cox sayda nimayandolori Gglin mioayyanlossa do hormonun
miqdar1 hagqinda olan bu molumatlar hayat tsiklinin yalniz bir
Vo ya bir nego morhalasini ohato edirdi. Tam inkisaf dovriindo
YH-n titrinin doyisilmasini oks etdiron malumatlar az idi
(Schaaya, Bodenstein,1969; Johnson,Hill, 1973,1975; Nijhout,
Williams,1974 b; Fain, Riddiford,1975; Dahm et al., 1976;
Schooley et al., 1976;Klages et al., 1981; Buhrlen et al., 1984;
Jones, Hammock,1984; Bhaskaran et al., 1986; Sliter et al.,
1987).

Bioloji analiz Gsulundan istifado edon Conson, Hill (Jo-
hnson,Hill, 1973,1975) va Ozeki (Ozeki,1965) YH-in migdarini
Hemimetabola (Locusta migratoria vo Anisolabis maretima)-
nin ontogenezindo Oyronmislor. Onlar mioyyon etmislor ki,
YH-1n maksimal titri son yasdan avvalki yasa tosaduf edir, la-
kin bu yasin sonunda hormonun miqdar1 azalir vo gabiqdoyis-
moays bir sutka qalmig artiq minimal hodds catir. Son yasda
YH-n titri asag1 soviyyado qalir, lakin axira yaxin, todricon
artmaga baslayir vo siirfa-imaginal qabiqdeyismoyo 24 saat gal-
mis pik (koskin artim) amalo gotirir. Qabigdoyismodon ovval
iso YH-1n titri yenidon enir va yalniz 9-gunluk yetkin fordlords
yuksalmays baslayir. Yumurtalarin inkisafi dovriinds iso artiq
maksimal saviyyays ¢atir.

Hemimetabola-ya aid olan bir basqa dostods - tarakan
Periplaneta americana —da inkisafin prosesinds YH-in migdari
analoji profilo malik oldugu agkarlanmigdir (Shaaya¢ Bodenste-
in, 1969).

Holometabola-da YH-1in titri daha intensiv sokilds tiittin
haf koponoyinin inkisafi zamanmi otrafli todqiq olunmusdur
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(Nijhout, Williams,1974 b; Fain, Riddiford,1975; Dahm et al.,
1976; Schooley et al., 1976). Homin islordo YH-in yiiksok titri
bu noviin son yasda olan tirtillarindan ovvalki yasda miisahido
olundugu vo tirtilin-tirtila gabiqdoyismosi zamani hormonun so-
viyyasinin koskin asagi enmosi gostorilmisdir. Mlayyan olun-
musdur ki, gabigdoyismo prosesi biton kimi, YH-in soviyyasi
yenidan shamiyyatli doracads artir va tirtil fazasinin son yasin
ortasinda enir. Puplagmaya 24 saat qalmis yeni pik amala galir.
Tirtilin pupa qabiqdoayismasina bir ne¢s saat qalmis YH-1n titri
kaskin suratds azalir vo pup fazasi boyu minimal saviyyads ga-
lir. Yalniz pupun yetkin fordo qabigdoyismosindon sonra yeni-
don artim geydo alinir.

Maraqlidir ki, Lepidoptera-nin bir ¢ox ndvlorinds pupla-
rin inkisafi prosesindo YH-1n minimal titri fonunda, pupgabagi
morhalodo hormonun miqgdarmin kaskin surotdo artmasi (pik)
geydo alinmisdir (Kiguchi,Riddiford, 1978; Jones et al.,1982;
Jones, Hammock, 1985; Bhaskaran et al., 1986).

Bels ki, Trichoplusia ni sovkasimin tirtillarinda YH-nun
titri “azan” morholoda, yoni tirtillarin puplagma tiglin yer axtar-
dig1 fazada koskin azalir. Lakin pupgabagi marholods olan ford-
lordo hormonun piki geydi alinir (sokil 25 A). Pup qabiqdoyis-
moasini normal bitirmok ¢tn bu nabsin mihim shamiyyati var-
dir. Esperimental yolla homin pikin eliminasiyas1 (sokil 25 B;
sokil 26) pupqgabagi morhalonin inkisafin1 pozur (Jones, Ham-
mock. 1985).

YH-1n titrinin analoji dinamikas1 Manduca sexta-nin tir-
tillar1 vo pupgabagi inkisaf marhslosinds miisahido olunmusdur
(Bhaskaran et al., 1986). Qeyd olunur ki, pupgabagi marhalods
olan fardlorda c.a. vazilori YH-tursunu sintez edirlor, hansi ki,
sonradan onun periferik orqanlarinda YH-a cevrilir.

Ikiganadlilarda (Diptera) YH-in olmasi va onun tobisti
hagqinda malumat oldugca azdir. Klages vo Emmerix (Klages,
Emmerich, 1979 b) subit eds bilmislor ki, Drosophila hydei-
nin son yas siirfalorinds YH-1n miqdari ¢ox olur.
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Sakil 25. Trichoplusia ni sovkasinda corpora allata vozisinin allatek-
tomiya va reimplantasiyasi yolu ilo YH-1n titrinin doyisilmasi (Jones,
Hammock,1985-5 gira):A- c.a.-nin allatektomiya vo reimplantasiyasindan
sonra aldo olunan effekt; B- allatektomiyanin vaxti vo YHE-nin ingibitoru-
nun (EPPAT) tasiri; C- T.ni mivaffaqiyyatli puplasma vo keapanoklorin ¢ixi-
s1 (CA- corpora allata, EPPAT- 0-etil-S-fenil-fosforamidotiolat: YH-estera-
zann ingibitoru, YHE-YH-esteraza, YH-I vo onun imitatoru olan birlogsmo -
R10-3108, ETOH — epofenonan)

Xromatoqgrafiya Gsulundan istifado edon Klages vo
basqalar1 (Klages et al., 1981) homin névin mixtalif inkisaf
morhalalorinds YH-II1 saviyyasini miayyanlasdirmislor. Mo-
lum olmusdur ki, hormonun miqdar1 120-saathq siirfalords 0,5
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ng/q, “azan” sirfalords 0,3 ng/q, 2-gunlik puplarda 0,08 ng/q
vo 10-glnlik imagolarda 2,3 ng/q borabardir.

Sakil 26. Trichoplusia ni sov-
kasinin pupgabagi inkisaf mo-
rhalasinin modulyasiyasi zam-
an1 YH-n titrinin pozulma ef-
fekti(Jones,Hammock,1985-2 -
g6ra):3-cii yas trtillarm 0700
saat allatektomiya olunmus (toc-
rid) fardlori: YH-1n titrinin asagi
olmasinin naticasi; A-normal; B-
anormal ford; C- YH-l-in 100
nmol tosirinin effekti;D- EPPAT
ingibitorunun tesirindan sonra;F-
1 nmol EPPAT-in tasirindan son-
ra qabigdayismonin pozulmasi;
E- normal puplarin garmcigi; F-
imago struktur elementlori olan
pup qarmncigi

Slayter vo basqgalar1 (Sliter et al., 1987) Drosophila me-
lanogaster-do YH-1n titrinin doyisilmasini oks etdiron naticalori
Klages vo basgalarinin malumatlarindan forqli olmusdur. Belo
bir fikir irali siirtiliir ki, askarlanan forqlilik ndvaras1 xarakter
dasiyir (Rausenbax, 1990). Klages vo basqgalart YH-n titrini
surfalorin “azan” marhalasinin sonunda, Slayter va basqalari iso
strfa marhalasinin avvalinds toyin etmisdir. Malum oldugu ki-
mi, funksional foalliga uygun olaraq, hormonlarin titri hotta
eyni fazada doyiso bilir. Lakin o da faktdir ki, hasoratin siag-
dan ¢ixarilmig biitiin névlarinds YH-1n titri tirtil (vo ya sirfo)
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morhalasinin bu hissasinds kaskin azalir, yoni hormonun mig-
dar1 marhalonin avvalinds yiiksak, sonunda iss asagi ola bilir.

Hosoratin ontogenezi boyu YH-1n titrinin qanunauygun
sokilda doyisilmoasi, onun tonzimi mexanizmlarinin oldugunu
gOstorir. YH-1n titri sintez, sekresiya, naglolunma, deqradasiya,
toxuma ehtiyatlart va ekskresiya soviyyasindo tonzimlonir
(Kutuzova, 2006). Tonzimin son 2 saviyyasi halo tam sokilda
todqiq olunmamigdir. Ona gora do biz asason 4 soviyyoni xara-
kterizo edoacoyik.

Hosorat organizminds yuvenil hormonlarinin biosintezi
oldugca murakkobdir vo hazirki dovra kimi tam sokildo todgiq
olunmamisgdir. Bels ki, yuvenil hormonlarinin miixtalif forma-
larinin biosintezi tist-Usto dlismiir: YH-I1I biosintezi zamani fa-
rnezilpirofosfat omoalo goalona godar sterollarin sintezi ilo uygu-
nlug toskil etso do YH-I, YH-II —dan forglonir. Hosorat organiz-
mindo skvalen-oksidaza tamamils, hotta ola bilsin ki,
skvalensintaza da yoxdur. Ona goro do hagoratlar 6zlori sterol-
lar1 sintez eds bilmirlor (Filippovi¢, Kutuzova, 1985). Lakin on-
larda 3-hidroksi-3-metilglutaril-KoA-reduktaza torofindon kata-
lizo olunan reaksiya qorunub saxlanmigdir. Homin limitlasdirici
reaksiya, momolilordo oldugu kimi, poliizoprenoidlorin biosin-
tezinin hacmini miayyanlosdirir vo yalniz defosforlasmis halda
foal olur. Tobiidir ki, mahz bu ferment YH-in biosintezinds
acar rolunu oynayir (sxem 4).

Bozi hasorat névlarinds bu fermentin corpora allata-da
soviyyasi ilo onlarin YH-n1 sintezetmo gabiliyyati arasinda asi-
lilig movcuddur (Feyereisen et al., 1981). Qeyd etmok lazimdir
ki, tokamil prosesinds hasoratlar miayyan daracads bu itkini
kompensasiya etmislor vo sterollar1 sintez etmok Ugln yeni yol
— fitosterollardan dezalkillosmo tsulundan (fitoekdizonlar) isti-
fado etmoys baslamislar. Naticada, 3-hidroksi-3-metilglutaril-
KoA-reduktaza fermentinin asas funksiyasi yalniz YH-III bio-
sintezina nozaratdan ibaratdir (Feyereisen et al., 1981).
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Sxem 4. YH-1n biosintezinin 2 yolu(Goodman,Cusson, 2012-2 gora):
AACT-asetil-KoA-tilaza;HMGS-HMG-KoA-sintaza;HMGR-HMG-KoA-reduk-
taza;MevK-mevolonat kinaza; MevPK-fosfomevalonat kinaza; MevPOD-difosfo-
mevalonat dekarboksilaza; [PPI-izopektildifosfat izomeraza; FPPS-farnezildifosfat
sintaza; FF-farnezil fosfat; FDH-farnezil dehidrogenaza; FaDH-farnezal dehidro-
genaza; YHTMT-YH-tursu metiltransferaza, FTE —farnesen t-nun epoksidazasi
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Nisanlanmis farnezolun Manduca sexta-nin corpora al-
lata vozilorinin hiliceyrasiz preparatlarinda metabolizmi todgiq
olunan zaman molum olmusdur ki, asas metabolitlor farnezen t-
su vo farnezaldir, sonuncunun amolo galmasi YH-III biosinte-
zindo araliq mohsul kimi amals golir (sxem 4, sokil 27).
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Sakil 27. Sar1 titromo Xastaliyi tdradicisini kegiron agcaqanad Aedes
aegiptii-nin allatotropininin (Aedes-AT) YH-in (A) va (B) metil far-
nezoatin biosintezina tasiri (Li Y. et al.,2003-2 gora): ulduzlar yoxlama
variantlarina nisbaton forgi gostorir *- p<0,05; ** p< 0,01

Hosorat organizminds YH-in biosintezinin yollar1 va Su-
rati bir sira amillordon asilidir ki, bura név monsubiyyati, cins,
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inkisaf fazalar1 aiddir. Hosoratlarda YH-in biosintezinoa istiga-
motlonmis nozarat silsilo fermentativ reaksiyalar torofindon ho-
yata kegirilir ki, onlarin ¢oxusu donar reaksiyalardir.

Sekresiyanin tonzimi corpora allata-nin  foalliginin
tonzimi ilo baghdir. Malumdur ki, bu vazinin foaliyyati beyin
torafindan idara olunur, yani qiciglandirici va ingibirlagdirici si-
nir impulslari, neyrohormonlarin miioyyan kombinasiyasi yolu
ilo hayata kegcirilir. Bu impulslar, corpora allata vazilorino ya
hemolimfa, ya da neyrosekretor innervasiya yolu ilo ¢atdirilir
(De Wilde, De Loof,1973;Gilbert, King,1973; Slama et al.,
1974; Novak,1975; Ozeki, 1979; Bhaskaran et al.,1980b; Pipa,
1980; Baehr et al., 1982; Tobe et al., 1982; Khan et al., 1982).
Hosoratin ontogenezindo alava cisimlorin (c.a.) foalliginin ton-
zimi asasan yetkin marholods daha yaxs1 6yronilmisdir. Belo ki,
digar marhalalar barade malumat azdir.

Qeyd olunur ki, Galleria mellonella tirtillarinda c.a. vaz-
ilari neyrohormonal amil — allatotropin vasitasilo foallagir (Gr-
anger, Sehnal,1974; Sehnal, Granger,1975) (sokil 27). Bu mi-
alliflor hamin ndvin son sirfo yasinin axirinda corpora allata-
nin faalliginin neyral ingibirlosmosini askar etmislor. Neyral in-
gibirlosmo Periplaneta americana tarakaninin son yasda olan
nimfalarinda da qeydo alinmisdir (Pipa, 1980).

Analoji inaktivlosmoni Manduca sexta-da miisahido ed-
on Bxaskaran vo basqalar1 (Bhaskaran et al., 1980 b). bu pro-
sesin 2-pillali oldugunu siibut etmislor: 1) foalligin neyrohu-
moral ingibirlosmasi bas verir ki, bu zaman ingibirlosdirici amil
medial NSH tarafindan sintez olunur; 2) neyral yolla hoyata ke-
cirilon tam inaktivasiya hoyata kegir. Askar edilmisdir ki, YH-
1n sintezi yalniz beyin vasitosilo deyil, hamginin peritraxeal vo-
zinin (PTV) istiraki ilo do tonzimlanir.Vatson vs basqalar1 (Wa-
tson et al., 1986), Uaysenton va basqalar1 (Whisenton et al.,
1987) gostoarirlor ki, ekdisteron corpora allata-da YH-in sintezi-
ni stimuls edir.
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Misyyan olunmusdur ki, YH-1n ifrazina nazarat onun ti-
trinin tonzimlonmoasinds bir 0 godor do ohamiyyat kosb etmir,
cunki YH corpora allata —da toplanmir. Yuvenil hormonunun
sintezi ilo ifraz olunma sirati arasinda xotti asililiq mévcuddur
(Tobe, Pratt,1974; Pratt et al.,1975;Tobe, Stay, 1977;Granger
et al.,1979; Hoffman, 1992).

YH-1n titrinin naglolunma saviyyasinds tonzimi hormo-
nun dasiyict ziilalla birlosmasi yolu lo bas verir. Homin ziilalin
affinliyi, spesifikliyi va birlosdirma xtsusiyyatlarina gors, onla-
r1 2 sinfs ayirilar: 1) affinliyi zoif olan yiksok molekul ¢okiys
malik zulallar; 2) affinliyi yiiksok olan kigik molekul ¢okiys
malik olan zulallar(Whitmore,Gilbert,1972;Kramer et al.,1974;
Sanburg et al., 1975; Hammock,1975;Peterson et al.,1977; Gil-
bert et al., 1977,1978; Goodman et al., 1978; Goodman, Gil-
bert, 1978; Rudnicka et al., 1979; Dobryszycki et al., 2004).).

Ik dofs olaraq, nisanlanmis YH-1n lipoproteinlorlo birls-
smasi Uotmor va Qilbert (Whitmore,Gilbert,1972) torafindan in
vitro soraitdo tovuzgdz koponok Hyalophora glovery-nin he-
molimfasinda niimayis etdirilmigdir. Miislliflor tadqiqatlart ap-
aran zaman imagonun hemolimfasinda YH-1 6ziino birlogdiran
yuksokmolekulyar lipoproteidi askar etmislor. Sonradan Kram-
er vo basqalart (Kramer et al.,1974) Manduca sexta-nin tirtil-
larinin hemolimfasinda ki¢ik molekul ¢gokisina malik olan dasi-
yict ziilalin oldugunu tosdiglomislor.

Qilbertin laboratoriyasinda (Nowock et al., 1975) dasi-
yici ziillalin Manduca sexta tirtillarinin piy cismindo sintez ol-
undugu miisyyon edilmisdir. Askarlanan homin ziilalin, mole-
kul ¢okisi 28 000 D olan polipeptid zanciri oldugu stibiit olun-
musdur.

Toadgigatlar naticasinds dastyici (birlasdirici) ziilalin YH
Vo onun sintetik analoglarma qars1 spesifikliyi iizo ¢ixmisdir
(Peterson et al.,1977; Goodman et al.,1978; Schooley et al.,
1978). Homin tacrubslords dasiyict ziilahin spesifikliyi, YH-1n
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epoksid va efir gruplari tigiin saciyyavi olan polyar hidrofob sa-
halarlo qargiligl: tasirinds biruzs verir.

Akamatsu vo basqalar1 (Akamatsu et al., 1975), Qudmen
vo Qilbert (Goodman, Gilbert,1978) Manduca sexta-nin tirtil-
larinda dastyici ziilalin gatiligini miioyyonlogdirmis vo YH-in
titri ilo mugayiso etmislor. Noticodo hamin névin hemolimfa-
sinda daima dasiyici ziilalin artiq molekulalarinin oldugu stibut
olunmusgdur ki, bu, biitin YH formalarinin onunla bagliligini
gostorir. Plodia interpunctella, Paramielois transitella, Caudra
cautella, Hyloicus chersis, Manduca quinquemaculata, Man-
duca sexta, Galleria mellonella, Anagasta kuchniella-nin
tirtillarinda YH-a qars1 yiiksok affinliys malik olan kigik mole-
kul cokili dasiyict ziilal agkarlanmigdir (Kramer et al., 1976;
Kramer, Childes, 1977).

Qeyd olundugu kimi, uzun miiddoat ikiganadlilarda (Dip-
tera)YH-in dasiyici ziilalini agkar etmok miimkiin olmamigdir.
Yalniz 1979-cu ildo Klages vo Emmerix (Klages, Emmerich,
1979) Drosophila hydei-nin 3-cii yas siirfalorinin hemolimfa-
sinda ekzogen YH-1n ziilalla birlogdirilmasi prosesini tadqiq ed-
arkan, yuvenil hormonlarinin 2 dasiyici ziilalinin oldugunu mi-
ayyan etmislor. Boyiik ziilalin molekul ¢akisi 108 000 D-ys bo-
rabardir, zaif spesifikliya, Kicik affinliys malikdir. Kigik dasi-
yic1 ziilalin molekul ¢akisi 44 000 D —dir, ylksok spesifikliya
vo affinlogsmoys malik olsa da ¢ox zoif (comi 2 sayt) birlosdir-
mo gabiliyystinoe malik oldugu qeyd olunur.

Molumat vardir ki, dasiyici ziilallar, hogoratda YH-n tit-
rinin tonzimlonmosinds istiraki edir vo hormonu badan divari
membranalarindan geyri- spesifik adsorbsiya olunmadan miha-
fizo edir. Bu yolla ekskresiya zamani YH-1n itkisinin qarsisi ali-
nir, fermentlor torafindon par¢alanmir va geyri-spesifik slagalor
azalir (Slama et al.,1974; Sanburg et al.,1975; Hammock et al.,
1975;Nowock et al., 1976; Kramer,De Kort, 1978; De Kort et
al., 1978, 1979; Goodman et al., 1984).
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Yuvenil hormonunun deqradasiyasi, hormon hogoratin
toxuma va hemolimfasina tam sokilds daxil oldugdan sonra bas
verir. YH-in deqradasiyasi 3 yolla hayata kegir: 1) murokkab
efir alagosinin hidrolizi; 2) epoksi qrupun hidratasiyasi; 3) ok-
sidlosma. YH-in metabolizminin asas mohsullar1 YH-tursusu,
YH-diol vo diepoksiddir.

Organizmds hormonlarin destruksiyasi, esterazalar, epo-
ksihidratazalar vo mikrosomal oksidazalar torafindon hoyata ke-
cir. Muxtalif agentlorlo (sulfat, fosfor vo glikuron t-lari, gli-
koza, qglisin) birloson bu metabolitlor yiksok polyarliga malik
olan konyugatlar1 amalo gatirirlor ki, bunlar da ¢ox asanligla
hosoratin orqanizmindan xaric olunur (Filippovi¢, Kutuzova,
1985). Mixtalif hasorat qruplarinda YH-in metabolizminin 3
asas yolu, inkisafin miixtalif fazalarinda, hotta toxumalarda ey-
ni olmur. Siibut olunmusdur ki, hemolimfada YH-1n parcalan-
masinin 9sas yolu olan murakkab efir slagesinin hidrolizi, he-
molimfada olan karboksilesteraza torofindon tez bir zamanda
YH-1 bioloji cohatdan foal olmayan YH-tursuya ¢evirir (Kram-
er, De Kort,1976; De Kort et al., 1978).

1.10.3. YH-1n tasir mexanizmi

Inkisafi tam vo natamam cevrilmo yolu ilo gedon ho-
soratlarin hoyat tsiklino hormonlarin tasirini asagidaki kimi ifa-
do etmok olar:
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Yuvenil hormonlarinin molekulyar soviyyads tosir me-
xanizmi haqqinda méveud olan adabiyyat molumatlarindan mo-
lum olur ki, gabigdayismoa hormonu (QH) kimi, YH da bilava-
sito hiiceyronin genetik aparatina tasir gostorir. YH-1n tasir me-
xanizmi hagqinda ilk molumatlara Uilyamsin(Williams, 1952,
1953, 1963) islorinda rast galinir. Homin tadgiqatlarin naticalo-
rina gora, hormona status quo tosir mexanizmi xasdir, yani
YH-n yiiksok qatiligi soraitinds inkisaf edon hogoratda tirtil
(vo ya surfo) fazasina aid olan slamatlor qorunub saxlanilir. So-
nradan eksperimental yolla stibut olunmusdur ki, yuvenil horm-
onlart imago moarhalasina xas olan alamatlorin differensiasiyasi-
n1 (amoalogalmosinin) gabaqcadan qarsisini ala bilirlor (Kato,
1973 a,b; Kumaran, 1976; Mitsui, Riddiford, 1976,1978; Kigu-
chi,Riddiford, 1978; Srivastava, Sing,1979).

Gostarilir ki, YH yalniz gabigdoyismo hormonunun foal-
lasdig1 soraitds tosirini biruza verir, yani “faal rolu” movcud ol-
an zaman ifado olunur (Nijhout, 1975). YH-in “faal funksiya”
s1, qabigdayismadan avval, yoni son yasda olan tirtillarda inki-
saflarinin axirinc1 gliini PTTH-in ifrazint ingibirlogsdirmokdon
ibaratdir. XX-asrin 80-90-c1 illarinds aparilan silsilo tadgigatlar
naticasinda siibut olunmusdur ki, YH yalniz siirfo—pup qabig-
doayismasinda deyil, homginin siirfo—siirfa qabiqdeyismosinds
da istirak edir (Bollenbacher et al., 1987, Rausenbax, 1990).

Homin muolliflor belo bir fikir irali sirmuslor ki, sirfa
gabigdayismasindon ovval YH-in sintezinin asagi enmasi, bu
prosesds istirak edon endokrinoloji hadisalorlo baglhidir. Hadi-
salor dedikda mialliflor, YH-1n saviyyasinin diismasi PTTH-in
sekresiyasina “icazo verir” kimi izah edirlor. Bu zaman PTV-lor
ekdizonu sintez etmoyo baslayir, ekdisteroidlorin titrinin art-
masi, oks mexanizm kimi, corpora allata vazilorinin YH-1n sin-
tezini artirir vo bununla da “endokrinoloji hadisa” bitir. YH-in
yuksak titri programin doyisilmasina mane olur, ona géro do
gabigdayisma bir stirfo morhoalasindan digarina kegidlo bitir.
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Yuvenil hormonunun “foal” funksiyalarindan biri do
stirfo moarholasinin sonunda PTV-nin foallasdirilmasidir. Homin
funksiya bir ¢ox tadqiqatgilarin tadqigat obyekti olmusdur (Wil-
liams,1952,1959; Schneiderman, Gilbert,1964; Ichikawa, Nish-
litsutsutsuji-Uvo,1959; Krishnakumaran, Schneiderman, 1965;
Fain, Riddiford, 1976; Cymborowski, Stolarz, 1980; Bhaskaran
et al., 1980; Hiruma, 1980,1982;Gruetzmacher et al., 1984; Ki-
kukawa, Tobe, 1986). Yuvenil hormonunun peritraxeal vozilora
qars1 trop funksiyasi (stimuloedici) Callosamia pronethea, Au-
theraea polyphemus,Samia cynthia, Hyalophora cecropia-nin
diapauzada olan bagsiz (tocrid olunmus)puplari iizorinds todqgiq
olunmusdur (Williams, 1952,1959; Schneiderman, Gilbert,
1964; Krishnakumaran, Schneiderman, 1965). Muoyyan olun-
musdur ki, foal corpora allata vazilorinin implantasiyasi,
ekstraktlarinin inyeksiyasi, YH vo onun analoglarimin PTTH-
dan mohrum olan (diapauza naticasinds va ya beyinin ¢ixa-
rilmasi yolu ilo) puplara applikasiyasi onlarin inkisafini stimulo
edir (sokil 28). ©ldo olunmus naticalorin analizi stibut etmisdir
Ki, PTTH-1n olmadig: soraitdo YH PTV-ya tasir gostorib, ekdi-
zonu sintez etmays macbur edir.

Sonradan YH-in tropik funksiyasi tiitiin haf kopanayi vo
kolom sovkasi tirtillarinin bas ilo toraks arasina liqatura qoy-
magla, hamginin YH-analoglar ila tasir etmoklo 0yronilmisdir
(Fain,Riddiford,1976;Hiruma et al.,1978; Safranek et al.,1980;
Hiruma 1980,1982; Quliyeva, 2001).

Uilyamsin laboratoriyasinda (Safranek et al.,1980) apa-
rilmig todqigatlar xdsusi shomiyyat kasb edir. Belo ki, tutln
kopanayinin mixtalif yash tirtillarina ekzogen YH-in tosiri
forgli naticalorlo saciyyolonmisdir. Miisyyan edilmisdir ki,
ekzogen YH mixtolif inkisaf fazasinda olan siirfalora eyni cir
tosir gostormir. Bels ki, liqatura qoyulmus son yasdan avvalki
morhoalads olan sirfalors (vo ya azan foardlora) YH ils inyeksiya
metamorfozun baslanmasina mane olmusdur. Lakin YH-la in-
yeksiyan1 (ekzogen tasir) azan morholodon (yani puplasmag
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Ucln yer axtaran fordlor) sonraki dévrds vurdugda oksine effekt
oldo olunmusdur — metamorfozun baslanmasi siirotlonmisdir.
Qeyd etmok lazimdir ki, YH peritraxeal voziys birbasa deyil,
piy cismini PTV-ni xususi amili sekresiyaya induksiya etmoklo
tosir gostarir. (Gruetzmacher et al.,1984).
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Sakil 28. Tabii halda olan yuvenil hormonlart (YH), onlarin hidroksi-
latlar1, metabolitlari vo analoglarinin kimyavi strukturu
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YH metamorfoza funksional tasir gdstaron hormon ol-
magqla yanasi, siirfa organlarinin (epidermis miistasna olmagla)
bOylmasina da nozarat edir. Epidermisin proliferasiyasi (boyii-
mosi) QH-1n nozaroti altinda bas verir (Novak, 1975).

[k dofo Bodensteyn (Bodenstein, 1943), sonralar iso Xa-
dorn (Hadorn, 1963; Hadorn, Garsia-Bellido, 1964) Drosophi-
la hydei-nin imaginal disklorini todqiq edorkon maraqli bir
natico olda etmislor: disklor yalmz disi fordlora implantasiya
olunduqgda boyilyiir vo inkisaf edir. Imaginal disklor erkok ford-
lor, cltlosmis vo virgin disilora implantasiya olunduqgda natica
muxtalif olur: disklorin daha ¢cox bdylmasi citlosmis disilorda,
az artim iso virgin disilords, erkoklords bdylms qgeyds alinma-
misdir.
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Sakil 29.Drosophila melanogaster-in disi fordinin ganad imaginal di-
sklarinds mitozun tezliyi vo gedisi (Handle et al., 2014)

Homin novin erkok va disilorinds YH-1n migdarinin mii-
ayyanlogsmasi gostormisdir ki, 5-giinliik disilordsa (2,45 fmol
/heyvana) demak olar ki, 3 dofs erkoklors (0,87 fmol/heyvana)
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nisbaton goxdur; 10-giinliikk disilordo 2,64 fmol/heyvana,
erkoklordo iso 1,71 fmol/heyvana borabar olur. Disi fordlors
implantasiya olunmus imaginal disklorin daha yaxst boytiimasi
Vo inkisaf etmosi YH-in nozarotino dolalot edir. Lakin bozi
todqgiqatgilar bu naticalorls raz1 deyillar.

Bels bir fikir iroli stralur ki, ekdisteroidlor yetkin ford-
lordo oldugu iiciin drozofilaya transplantasiya edilmis imaginal
disklor QH tarofindan tonzimlonir (Courgeon,1969; Gehring,
Nothiger, 1973). Lakin Svars vo basqalar1 (Schwartz et al.,
1984), Devis vo Sern (Davis, Shearn,1977), Seber (Sieber,
Benz,1980) tutlin haf koponayi, alma meyvoyeyoni uzorindo
apardiglar1 tacribalorda, son illords isa tobii, in vitro soraitdo
drozofilanin qanad disklori Uzarinds (Handle et al., 2014) ho-
min prosesin mohz YH tarafindan tonzimlondiyini stibut etmis-
lor (sokil 29).

Yuvenil hormonunun gen ekspressiyasinin modifikasi-
yas1 Bosket vo Kalves torafindon (Bosquet, Calvez, 1985) tad-
qiq olunmusdur. Gostarilir ki, Bombyx mori son yasda olan siir-
falorindo YH-n titrinin yiiksolmasi ipok vozilorinds fibroinin
Va piy cisminda bir sira ziilallarin sintezini asagi salir.

Sakil 30. Drosophila-da
pufingin amols galms dina-
mikasi: a-foaliyyat gostor-
moyon(spiralsokilli) diskoi-
dal strukturu goériinan Xxro-
mosom; b- pufun ilk morh-
alasi (xromonem saplar1 go-
rinan xromosom, zaif desp-
irallasma); c- maksimal so-
viyyado inkisaf etmis puf,
guclu despirallasma
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Bir sira todgigatlarda yuvenil hormonunun ikiganadlila-
rin tiiplircok vozilorinin hiiceyralorinds olan politen xromosom-
larda puflarin (sokil 30) omolo galmasino tasiri dyronilmisdir
(Lezzi, Wyss,1976; Richards,1978;Poluektova va b.,1980 a,b,
1981).

Lessi va Vissa (Lezzi, Wyss,1976) siibut etmislor Ki, ek-
dizonun tasiri altinda Chirinimus tentas-in tiipiircok vazilori hi-
ceyralarinin 1-18-C lokusunda (sokil 30 oxun istigamati) for-
malasan puf YH-in oldugu soraitds inkisaf etmir. Rigardin (Ri-
chards,1978) tocrubalori isa gostormisdir ki, ekdizondan azad
olan kultural soraitdo YH-in olmasi, Drosophila —nin tiipiircok
vazilari hiiceyralorinin politen xromosomlarinda puflarin omolo
golmasini tormozlayir. Poliektova vo basqalarinin (Poliektova
va b.,1980 a,b,1981) apardig1 eksperimentlords Drosophila vi-
rilis-in in vitro soraitds tlplrcok vazilorindon hazirlanmis kul-
turaya YH-1n olavo olunmasi politen xromosomlarin puflarinin
spektrinin dayisilmoasina sobob olmusdur. Bu, yuvenil hormon-
unun tupircok vazilori hiiceyralorinin genomuna tosir gostordi-
yini bir daha siibut edir.

Bu baximdan, Riddifordun (Riddiford, 1981) oldo etdiyi
molumatlar maraq dogurur. Belo ki, Manduca sexta-nin siirfa
epidermisinin eksplantatlari vasitasilo, tsikloheksimid vo YH-1n
oldugu soraitdo ekdisteronun RNT-nin sintezina tasirini dyro-
non muollif agkar etmisdir ki, YH yeni mRNT-nin amals gal-
masinin qarsisini alir. Tsikloheksimidinin (ziilal sintezinin ingi-
bitoru) oldugu soraitdo belo bir effektin alinmasi onu gostarir
ki, YH epidermal hiiceyralorin genomuna birbasa tasir edir.

Qrejelak vo Kumaran (Grzelak, Kumaran, 1985,1986)
mioayyan etmislor Ki, Galleria mellonella-nin son yash siirfalo-
rinin ekdisteronla tasirina bir negs saat qalmis YH ilo aplika-
siya piy cisminds bazi MRNT-nin mohsullarinin ingibirlogmasi-
na sabab olur.

91



Viatt va basqalar1 (Wyatt et al., 1984) in vivo va in vitro
soraitlordo ekzogen YH-in tosiri altinda Locusta migratoria ¢o-
yirtkoasinin disi fardlorinin piy cisminds vitellogeninin sintezini
kodlagdiran iki genin transkripsiyalarinin foallasmasini miisahi-
do etmiglor. Muslliflor piy cismi huceyralorinin sitozolunda
YH-1 birlagdiran zilal-reseptorun oldugunu da askar etmislor.

Belalikls, yuvenil hormonu hagoratin orqanizminds aSa-
son 4 formada olan (YH-I, 11, Il1, O) terpenoid hormondur. YH-
1 monbayi corpora allata voziloridir. Hogoratin ontogenezi bo-
yu YH-1n titri sabit qalmur: stirfa(vo ya tirtil) fazasinin avvalin-
do va yetkin fardlordo maksimal saviyyaya ¢atir; siirfo fazasin-
da bir yasdan digorino qabiqdoyismodan avval titri azalir, meta-
morfozun gedisi zamani isa bu azalma kaskin xarakter alir. Pup
fazasinda YH-in titri oldugca asagidir. YH-1n sintezi beyinlo
tonzimloanir, belo ki, burada ham faallagdirici, hom da ingibir-
lagdirici stimullar mévcuddur. Hemolimfada YH-in naqli vo ge-
yri-spesifik adsorbsiya, fermentlorin tosirindon muhafizasi xu-
susi dasiyici-zilallar vasitasilo hoyata kegir.YH-1n deqradasiya-
s1 karboksilesterazalar torofindon, molekulanin efir alagasinin
hidrolizi (osas yol) vo epoksidhidrazalar torafindon epoksid ha-
Igasinin hidratasiyasi tisulu ilo bas verir. YH siirfo(vo ya tirtil)
toxumalarinin inkisafina status quo tosiri gdstorir; strfonin or-
ganlarinin boylimasini tonzimlayir vo toxumalarin vaxtindan
avval differensiasiyasinin garsisini alir. Yuvenil hormonu meta-
morfozdan avval surfonin (vo ya tirtilin) orqganlarinin hiiceyra
genomunun yenidon proqramlagmasini tocrid edir vo PTTH-1n
olmadigi miihitde PTV-ni ekdizonu sintez etmaya stimulo edir.

1.11. YH-esterazanin hasoratin inkisafinda rolu
Yuvenil hormonunu deqradasiya edon fermentin oldugu
haqqindada ilk molumatlar 1972-ci ildo Uitmor vo basqalari

(Whitmore et al., 1972) torofindon irali siiriilmiisdiir. Belo ki,
muoalliflor Hyalophora glovery ipakqurdunun diapauzada olan
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puplarina (endogen YH-1n olmadig1 dovr) ekzogen YH ilo tosir
etmislor vo bu zaman, inyeksiyadan 6 saat sonra, hemolimfada
karboksilesterazalarin fraksiyalarinda tez miqrasiya edon yeni
molekulyar formalar1 gormiislar (sokil 31). Onlar bu fraksiyala-
r1 ayirib, in vitro soraitdo nisanlanmis YH ilo inkubasiya etmis-
lor, naticods molum olmusdur ki, homin fermentlor YH-1 deqra-
dasiya etmok gabiliyyatino malikdirlor.

Sonralar Uitmor va basqalar1 (Whitmore et al., 1974) ho-
min fermentlori YH-dan asili olanlar vo ya YH-esterazalar
(YHE) adlandirmislar va geyd etmislor ki, bu fermentlor Hyalo-
phora glover, Hyalophora cecropia surfalorinin piy cisminds
sintez olunurlar. Coxsayli todqiqatlarla siibut olunmusdur ki,
YH-esterazalar muxtalif hagarat novlorinin sirfa va ya tirtilla-
rinin hemolimfa vo piy cismindo movcuddurlar (Weirich et
al.,1973; Akamatsu et al.,1975; Sanburg et al.,1975 a,b; Kram-
er, De Kort, 1976; Wierich, Wren, 1976; Vince, Gilbert,1977;
Hammock et al.,1977; De Kort et al.,1978,1979; Wilson, Gilbe-
rt,1978; Hwang-Hsu et al., 1979; Jones et al.,1982; Gunaman,
Engelman,1984; Wisniewski et al.,1986; Jones et al., 1987).
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Sakil 31. Lepidoptera-nin
in vitro saraitds nlvo ekst-
raktinda hidrolitik ferment
YH-esterazanin(YHE) mii-
ayyanlosmasi (Jones et al.,
2000-2 gora)
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Uotmor va bagqalar1 (Whitmore et al., 1972, 1974) apar-
diglar1 tadgigatlar noticasinds belo bir fikir irali stirmislor ki,
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YH-esterazalar yuvenil hormonlarin1 deqradasiya etmakla, ho-
soratin inkisafinin tonzimindo holledici rol oynaya bilarlor.
Eksperimental yolla stibut olunmusdur ki, YH-esterazalar dasi-
yici-zulallarla birlagarak YH-1n hidrolizina sabab olur (Sanburg
et al.,1975a,b; Hammock et al.,1975;Nowock et al.,1975, 1976;
Gilbert et al., 1976; Jones et al., 2000).

Hosoratin orqanizminds miisahids edilon digor esteraza-
lar (“limumi”esterazalar) yalniz sarbast YH-1 hidroliz etmok ga-
biliyyatino malikdirlor (Sanburg et al.,1975a). Askar olunmus-
dur ki, homin esterazalar YH-a qars1 ya zoif hidrolitik foalliga
malikdirlor (Sanburg et al., 1975b), ya da praktiki olarag, he¢
bir foalliga malik olmurlar (Raushenbach et al., 1987). Lakin
hosoratlarin hemolimfasinda dévr edon butln yuvenil hormon-
lar1 dasiyici-ziilallarla bagli oldugu {iglin yalniz YH-esterazalar
torafindon tez deqradasiyaya ugraya bilirlor. Bu proses iso he-
molimfada puplasmadan oavval bas verir vo metamorfozun for-
malasmasina stimuloedici tosir gostorir.
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Sakil 32. Manduca sexta-nin 5-Ci yas tirtillarinin inkisafi zamani he-
molimfada YH-in titri vo YH-esterazanin (piklor) foallig1 (Baker et
al., 1987-2 gora):A- “azan” marhalonin baslangici; B- pup marhslasins ga-
bigdayismo
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Muxtalif hagorat qruplari tizorinds aparilan todqigatlarin
naticalori onu gostarir ki, ontogenezds YH-esterazalarin foalli-
ginin doyisilmasi homin noévlarin inkisafinda shamiyyatli rol
oynay1r (Browder et al., 2001). Bels ki, Manduca sexta-nin tir-
tillar1 vo puplarinda YH-esterazalarin faalliginin dayisilmasi ilo
YH-1n titri arasinda aydin asililigin olmasi siibut olunmusdur
(sokil 32). Hemolimfada yuvenil hormonunun titrinin azalmasi
oncadan YH-esterazanin faalliginin artmasi ilo miisayiat olunur
(Akamatsu et al., 1975; Weirich, Wren, 1976; Vince,Gilbert,
1977). YHE-nin foalliginin hemolimfada belo doyisilmasi digar
hosarat novlarinds ontogenez boyu geyds alinmisdir: Samia
cyntia (Weirich, Wren, 1976), Leptinotarsa decemlineata (Kra-
mer, De Kort, 1976), Hyalophora cecropia, Tenebrio molitor-
(Weirich, Wren, 1976), Trichoplusia ni (Sparks et al., 1979),
Galleria mellonella (Hwang-Hsu et al., 1979), Anticarsia gem-
matalis (Fescemyer et al.,1986).
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Sakil 33. Manduca sexta-nin normal gidalanan 5-ci yas tirtillarin-

daYH-esterazanin ¢okiya tosiri vo “azan” marhalodan sonra faalligin-
1 dayisilmasi
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Couns va basqalar1 (Jones et al., 1982) pulcugganadli-
larin 11 noviinds son yasda olan tirtil vo pupgabagi moarholoda
olan fordlorin hemolimfasinda YHE-ni mugayisali sokildos
todqiq etmislor. Molum olmusdur ki, YH-esteraza 2 pik omola
gatirir: *azan” morholonin avvalinds vo pupgabagi morholods
(sokil 32). Bu zaman 11 ndvdon yalniz Junonia coenia
mustosnaliq toskil etmigdir.

Trichoplusia ni sovkasinin son yas tirtillar1 vo pupgaba-
g1 marhalodo olan fardlori Gizorinds aparilmis tocriibalor natico-
sinds siibut olunmusdur ki, YH-esterazalar pulcugqanadlilarda
metamorfozun baglanmasi vo gedisi prosesindo halledicidir,
mUhiim rol oynayir (Sparks,Hammock,1979,1980;Jones, 1985).

Spark vo Hemmok (Sparks, Hammock,1980) pupgabagi
morhalada olan fardlora YH-esteraza foalligini ingibirlogdiran
birlosma ila tasir gostormis YHE-nin in vivo faalliginin koskin
surotdo azalmasi vo puplagsma prosesinin dayanmasini miisa-
hido etmislor. Lakin analoji tocriiboni son yasda olan tirtillar
Uzorinds sanaqdan ¢ixardiqda, alavs tirtil-tirtil metamorfozunun
bas vermosinin sahidi olmuslar (Jones, 1985).

Qeyd etmoak lazimdir ki, Counsun 1987-ci ilds apardigi
todgigatlardan birinds (Jones, Click, 1987) Trichoplusia ni sov-
kasinda bir tirt1l yagindan digarina qabiqdoyismo zamani YHE-
nin faalligi miisahidoe olunmusdur. Maraqhidir ki, izoelektrofok-
uslasmanin naticalorino goro, YH-esterazalarin bu formalari,
tirtilin pupa qabiqdoyismasi zamani askarlanmisdir (Jones et
al.,1986). Lakin bu sovkada tirtilin-tirtila qabiqdoyismasi za-
man1 YH-esteraza foalliginin bag vermasinin monasi, yani fer-
mentin hamin fazada rolu izah olunmamigdir. Buna sabab, gab-
1qdayismolorin gedisindo fermentin foalliginin ingibirlogmasi,
sonrakt marhalalorin normal ardicilligina heg bir tasir gostor-
momisdir (Jones, Click, 1987). Oksina, tirtilin pupa qabiqdayis-
mMoasi zamani yuxarida geyd olundugu kimi, sonraki inkisaf mo-
halalinin gedisi pozulmusdur (Jones, 1985).
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Beloliklo, pulcugganadlilarda metamorfozun normal ge-
disindo YH esterazanin asas rol oynamasi heg bir siibho dogur-
mur. YHE-nin yuvenil hormonlar1 vo ekdisteroidlorlo qarsiligl
olagosini, Galleria mellanella -nin inkisafinda hamin
hormonun foalligi, ekdizonun titri vo tirtil hiiceyralorinin
yenidon programlasdirilmasi arasinda moévcud olan asililigi
todgiq edon zaman agkar etmislor (Hwang-Hsu et al., 1979).
Mouolliflor gostormislor ki, tirtillarda son yasdan avvalki mor-
holodo YH-esterazanin foalligi asagi olur. Tirtillarin son yasin-
da, yani puplasma {iglin yer axtaran fordlordon oavval (“azan”
morhalo) YH-esterazanin foalliginin koskin sokildo artmasi vo
bundan sonra tirtil hiiceyralorinin yenidon programlagmasina
sabab olan ekdizonun 1-ci pikinin amala golmasi miisahids olu-
nur.

Hvang-Hsu vo basgalar1 (Hwang-Hsu et al., 1979)
torafindon oldo edilmis bu noaticalor, Riddifordun (Riddiford,
1978) Manduca sexta-nin tirtil hiiceyralarinin yenidan progra-
mlasmasi zamani YH-1n tocrid olunmasi hagqinda miiayyanlos-
mis molumatlarla migayico edilmisdir. Malum olmusdur ki,
pulcugganadlilarda YH-esterazalar ekdisteroidin titri ylksol-
modon ovval YH-in deqradasiyasini hoyata kegirmokls, onun
tirt1l inkisaf programi genomunun pupun proqramina ¢evrilmo-
sino “icaza” verir.

Bununla bels, ikiganadlilarin (Diptera)bazi nlimayando-
lorinin  (D.melanogaster,S.bullata, D.hydei) hemolimfasinda
YH-esterazanin foalligini todqiq edorken siibho doguran natico-
lor aldo olunmusdur. Belo ki, hamin ndvlards pulcugganadli-
lardan forgli olarag, son yasda olan siirfalorin hemolimfasinda
YH-esteraza foallig1 askar olunmamisdir. Fermentin foallig1 ya-
In1z pupgabagi marhalodo mioyyanlosmisdir (Klages, Emmeri-
ch, 1979). Lakin ikiganadlilarin “azan” marhalads olan (pupga-
bagi) siirfalorin hemolimfasinda YH-esteraza foalliginin askar
olunmasi, halo bu dastonin niimayandalarinds fermentin meta-
morfozda muahdm rol oynamasina stbdt deyil, ¢cunki Lepidopte-
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ra-dan forgli olaraq, Diptera-da YH-in deqradasiyasi “azan”
morholoda hemolimfada deyil, bilavasito siirfonin toxumalarin-
da bag verir. Bunu siibut etmok Uglin YH-esterazanin foalligini
slirfonin homogenatinda miioyyanlosdirmok lazimdir. Rausen-
bax (1990) Drosophila virilis Gzorindo bu todgiqatlari hoyata
kecirmis va naticaloari ilo bu fikri tosdiglomisdir.

Rausenbax (1990) bu noviin ontogenezindos apardigi toc-
ribalarin naticalorino goras, slrfalorin 3-cii yasinin ortasinda
YH-esteraza foalliga malik olmur. Fermentin zoif foallig1 “az-
an” marhalanin avvalinds (pupariumun formalagmaslna 12 saat
galmis) geydo alinir vo bu morhalonin sonunda kaskin artim
miisahido olunur. Puparium formalasdigdan sonra YHE-nin
foallig1 artmaqda davam edir vo 48-saatliq puplarda maksimal
Soviyyaya ¢atir, sonradan todricon azalmaga baslayir.

Demali, drozofilada pulcuqqanadlilardan fargli olarag,
“azan” moholodo YH-in YH-esteraza vasitosilo deqradasiyasi
hemolimfada deyil, birbasa toxumalarda gedir. Yuxarida geyd
olundugu kimi, pulcugqanadlilarda metamorfozun gedisi pro-
sesindo YHE-nin osas rol oynamasi, hamin fermentin foalligi-
nin doyisilmasi, yuvenil hormonlarinin saviyyasi vo ekdisteroi-
dlarin titrina géroa miayyanlosmisdir: genomun yenidon progra-
mlasmasini hoyata kegiron ekdisteroidlarin piklarinin omalo go-
Imasina sabob, YH-n titrinin azalmasi vo YHE-nin foalliginin
artmasi olmusdur.

Rausenbax (1990) bu noqteyi-nazari drozofila tizarinda
dyronmays ¢alismis vo belo bir naticoys golmisdir ki, ekdistero-
idlarin titrinin metamorfozla oslagadar olaraq yuksalmasi, bu n6-
vdo “azan” morhoalodon baslayir vo 6-10 saat davam edir. Bu fi-
kir Rigardsin (Richards, 1981) alds etdiyi naticalorlo uygunlug
toskil edir: ekdisteroidlorin 1-ci piki maksimal saviyyaya
puplarin formalagsmasi dovriinds ¢atir. Homin marhalods YHE-
nin foallig1 6 dofs artir. Bu artim ilo YH-1n titrinin asagi enmasi
arasinda asililiq agkarlanmigdir (Buhrlen et al.,1984) (sokil 34).
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Qeyd etmok lazimdir ki, pulcugqanadlilarda inkisaf pr-
ograminin yenidon proqramlagmasi ilo bagli olan ekdisteroidlo-
rin 2-ci piki pupgabagi morhalods bas verir. ©gor Trichoplusia
ni sovkasinin pupqabagi marholoda olan fordlorini YH-esteraza
ingibitoru ils tasir etdikda, hormonun titri normal saviyyayas go-
doar enmir vo pupun ekdizisi tocrid olunur (Jones et al., 1986).

,(1)4 YH-lll (pmol/diri ¢akiya
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Sakil 34. D. hydei-nin inkisafinin miixtalif morhalalorinds YH-1n tit-
rinin(pmol/diri gokiyo) doyisilmasi (Buhrlen et al.,1984-2 gora):A-im-
agonun cinsi

Lakin Diptera-da pupqabagi marhalods ekdisteroidlorin
induksiyaedici tasirini oaldo etmok (i¢ln YH-in titri ¢ox asagi
Saviyyada olmalidir. Bunu Rigardsin (Richards,1978) tocriibs-
lari gostorir: ekdizonun olmadigi soraitdo YH-1n olmasi, drozo-
filanin ttpdrcok vozi hiiceyralorinin politen Xxromosomlarinin
puflarinda yalniz ekdizon vasitasilo induksiya olunan 2-ci pikin
qarsisini alir.

Lessi va Viss do (Lezzi,Wyss, 1976) 6z islorinda gostor-
mislor Ki, YH-1n istiraki Chironomus-un pupqgabagi marhalads
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tlplrcok vazilarinin hiiceyralarinds 1-18-C lokusda ekdizonun
tosiri ilo induksiya olunan pufun formalasma prosesini tacrid
edir. Hogigoton do ogor Birlen vo basqalart (Buhrlen et
al.,1984) olds etdiklari naticalari ilo Drosophila hydei —dos pup-
gabagi morholods YH-1n titrinin ¢ox asagi soviyyads oldugunu
geyd edirlorso (sokil 34), Rausenbax (1990) homin marhalads
YH-esterazanin yiiksok foalliga malik oldugunu siibiit etmisdir.

Pupgabagi morhalads vo toza puplagmis fordlorda (ilkin
puplar) YH-esterazanin yiiksok foalligin1 Klages vo Emmerix
(Klages, Emmerich, 1979) miisahido etmislor. inkisafin bu mor-
halasinda fermentin yiksok faalligini yagin ki, bu zaman yuve-
nil hormonlarinin metabolizminin daha intensiv getmasi ilo iz-
ah etmak olar.

Hemmokun (Hammock,1985) yuvenil hormonlarinin de-
gradasiyas1 mexanizmina hasr edilmis isinda bels bir fikir irali
stiriiliir ki, pupgabagi marhalods yuvenil hormonlar1 ekdizona
qars1 hassas olan toxumalarin inkisaf siiratinin tormozlanmasi
yolu ils prosesin sinxronlagsmasi vo ya ekdizonun mohsullarinin
stimulyasiyasi ti¢iin vacibdir. Lakin bir miiddot keg¢dikdon son-
ra Hemmok (Newitt, Hammock, 1986)bels bir noticoys golmis-
dir ki, Trichoplusia ni sovkasinin pupgabagi marhalads olan
fordlorindo yuvenil hormonu PTV-o protorakotrop tosir gostor-
mir. Demoli, onun 6nca irali surdlyd 2 taklifdan biri (sonuncu)
Monasini itirmis olur.

Bununla bels, pupgabagi marholods YH-1n vacibliyi moe-
lumdur, hagigeton do Lepidoptera-in bir ¢ox névlarinds pupga-
bagi morholods YH-in koskin doyisilmosi askar olunmusdur
(Hsiao,Hsia0,1977; Kiguchi, Riddiford,1978;Cymborowski, St-
ollarz, 1979; Jones, Hammock,1985;Bhaskaran et al.,1986).

Qeyd olundugu kimi, pupgabagi marhalods yuvenil hor-
monlarinin istiraki hadof toxumalarda inkigaf programimin ke-
cirilmasini tocrid edir. Demoali, pupgabagi morhalods va ilkin
puplarda YH-1n metabolizmi daha intensiv gedir: sintezi va he-
molimfada YH-esteraza torafindon tez deqradasiyasi hoyata ke-
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¢ir. Hosoratlarin inkisafinda YHE-nin rolu miayyanlosdikdan
sonra qarsiya belo bir sual ¢ixdi — fermentin foalliginin saviyyo-
si neca tonzimlonir?

Uotmor va basqalar1 (Whitmore et al., 1972, 1974) aldo
etdiklori naticalarls siibut etmislor ki, Hyalophora glovery, Hy-
alophora cecropia-da YHE-nin sintezi yuvenil hormonlar1 va-
sitasilo induksiya olunur. Yuvenil hormonlarinin pulcugganad-
lilarda YHE-yo induktiv tosiri bir sira todgigatlarla masalon,
Trichoplusia ni (Sparks, Hammock, 1979 a,b.; Sparks, 1984) va
Galleria mellonella-nin tirtillar1 tizorinds (McCleb, Kumaran,
1980) tosdiglonmisdir. Xiisusan do Couns vo Hemmokun (Jon-
es, Hammock,1983) mioyyanlosdirdiyi kimi, pupgabagi marho-
lada hamin proses beyinls heg bir slagasi olmadan hoyata kegir.
Bununla da sartqanadlilarin (Coleoptera) metamorfozu zamani
YH-1n rolu tosdiq olunmusdur (Weirich, Wren,1976; Kramer,
De Kort,1976; Connat,1983;Reddy, Kumaran, 1985). Lakin bu
todgigatlarda YHE-nin hormonun faalliginin tanzimlonmasinds
rolu dagiglosdirilmomisdir. Belo ki, Reddi vo Kumaran (Reddy,
Kumaran, 1985) askar etmislor Ki, no yuvenil hormonlari, na do
antogonistlari Tenebrio molitor-da YHE-nin faalligina tasir go-
stormirlor. Lakin onu da geyd etmok lazimdir ki, qeyd olunan
islori geyri-fizioloji soraitdo apardiqda, yoni ekzogen YH-in
aplikasiyasi (Vo ya inyeksiyasi) YHE-nin foalliginin induksiya-
sia sobab olmusdur.

Ik dofo olaraq, Retnakaran vo Couli (Retnakaran, Joly,
1976) torofindon aparilan todqiqatlarin naticalori gostormisdir
ki, Locusta migratoria-nin tirtillarinda YHE-nin foalliginin ton-
zimlonmoasindoa beyin istirak edir. Belo ki, beyinin A va B ney-
rosekretor hticeyralorinin elektrokoaqulyasiyas: tirtillarin he-
molimfasinda YHE-nin foalliginin kaskin azalmasina sobab ol-
musdur. Sonradan *“azan”morhoalonin baslanmasindan avval,
Galleria mellonella (Reddy et al., 1979; Kumaran et al.,1981)
va Trichoplusia ni (Sparks, Hammock,1979) tirtillarinin basina
ligaturanin qoyulmasi (beyinin tacrid olunmasi) naticasinds he-
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molimfada YH-esterazanin miioyyanlogsmosinin qarsn alinmis-
dir.

Couns vo bagqalar1 (Jones et al.,1981) Trichoplusia ni
sovkasimin tirtillarinin hemolimfasinda YHE-nin foalligini ton-
zim edon “bas amil”in manbayi Vo tobistini todqiq etmislor.
Molum olmusdur ki, beyini ligatura vasitasilo tocrid olunmus
son yasda olan tirtillara homin yash digor tirtillarin beyinin lat-
eral vo ya udlaqalti ditylinlorinin homogenatini inyeksiya etdi-
kda, hemolimfada YHE-nin foallagsmasi bas verir. Lakin homo-
genatlara inyeksiyadan avval yiksok temperatur vo ya tripsin
ilo tosir gostordikdo hamin fermentin foalliginin qarsist alinmis-
dir. ©lds edilmis bu nayicalor belo bir fikrin formalagsmasina
sabab olmusdur ki, YHE-nin foalligin1 tonzimloyon “bas amil”i
peptid tobiatli neyrohormondur.

Belaliklo, YH-esterazalar, hogoratlarda yuvenil hormon-
larin1 dastyici-zalal ilo birlikds hidroliz etmok gabiliyyatino
malik olan karboksilesterazalarin spesifik sinfino moansubdur.
Hosoratin inkigafi prosesindo YHE-nin foalligi beyinin NSH-i
torafindon tonzim olunur. YHE-lor YH-1n deqradasiyasini hiice-
yro genomunun tirtilin inkisafi proqramindan pupun proqrami-
na gevrilmoadan avval hoyata kegirirlor. Homg¢inin, puplasmadan
va yetkin fordlorin ¢ixisindan avval metamorfozun gedisino “ic-
azo vermok”lo bu prosesdos agar rolunu oynayirlar.
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FOSIL 1l
HOSORATLARDA FiZiOLOJi PROSESLORIN
HORMONAL TONZIMI

Hosoratin postembrional inkisafin1 saciyyalondiran asas
xususiyyatlor: a) miayyoan ardicilligda dovrlarin tsikliliyi, yani
foal gidalanma, maddalorin toplanmasi, boyima(gabigdoyismo)
morhalalarinin periodik olaragq dovriliyd; b) bioloji toyinatina
goro, inkisafin bir-birindon koskin suratds farglonan 2 morholo-
ya ayrilmasidir.

Birinci xUsusiyyatin naticasinds hoagoratlar postembrio-
nal inkisaf prosesindo bir ne¢o yas dovrinu kegirirlor vo homin
dovrlor bir-birindan mitotik vo epidermal hiiceyralorin sekretor
foaliyyatino goro forglonir. Ikinci farglondirici xtsusiyyatdo, iki
morhaladan birini siirfonin (vo ya tirtilin) inkisaf dovrii toskil
edir. Strfa morhalasi (yumurtadan ¢ixdigi andan son yasa ga-
bigdayisona kimi) anatomik vo morfoloji cohotdon nisbi sabit-
liya malik olan va organizmin bdyimas prosesinds bioloji kiitlo-
sinin progressiv dovriliyi demokdir. Tkinci marhals, stirfonin
(vo ya tirtilin)son yasa qabiqdoyisdikdon sonra pup fazasina
metamorfozundan baslanir ki, homin fazanin inkisafi yetkin
fordin, yoni imaqonun ¢ixisi ilo bitir. Pup marhoalasi, organizm-
da intensiv suratdo formalagsma proseslarinin getdiyi, yani ham
morfoloji, hom da daxili organlar sisteminds koklu dayisikliklo-
rin bas verdiyi dovrdiir.

Bozi mualliflor (Highnam, Hill,1977) metamorfozu, siir-
fonin ilk yas dovriindon yetkin fordo godor olan muddstds bas
veron Umumi dayiskonlik kimi qobul edirdilor. Novakin
(Novak, 1966) fikrinca, metamorfozu — inkisafin tam vo ya na-
tamam c¢evrilmos yolu ilo getmasindon asili olmayaraq, siirfonin
ilkin inkisaf moarhoalasindon baslayaraq, bas veran imaginal dif-
ferensiasiya kimi gobul etmok dogru deyil. Bels ki, yetkinlogsma
proseslari surfo marhalasi ilo slagadar olsa da béyiums, postem-
brional inkisafin miiayyan dovrlorino aiddir: strfa (vo ya tirtil)
fazasinin inkisafi zamani vo metamorfozun gedisi dovriinds bas
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veron gabigdoyismolorin arasinda xarakter etibari ilo ciddi
keyfiyyat forglori mévcuddur. Ogor birinci variantda gabiqdes-
yisma, avvaldon moévcud olan sirfa strukturlarinin Slgiilarinin
sadaco olaraq, boyimasi ilo naticalonirsa ( bir yasdan digorine
qabigdayisma), ikincida bu proses, savval mévcud olmayan yeni
toxuma va orqanlarin amalo golmoasi ilo miisayiat olunur (str-
fo—imaginal, siirfo—pup, pup—imaginal qabigdayismalor).

Hosoratin qabiqdoyismasini xarakterizo edon hadisalorin
mirakkob ardicilligi, stirfanin (vo ya tirtilin) hayatinda bas ve-
ron bir név gabigdayismanin digari ilo avoz olunmasi kimi, za-
man daxilinda biitin proseslorin ciddi koordinasiyasi v Sinxro-
nizasiyasini talob edir. Homin sinxronizasiya iss hasaratin gabi-
qdoyismo vo metamorfozunun tonzimindo muhim rol oynayan
neyroendokrin sistem torofindon hoyata kegcirilir.

11.1. Qabigqdayismanin tanzimi

Hosoratin gabiqdayisma prosesi 6zliyinds biokimyavi,
fizioloji vo morfoloji dayisikliklorin murokkab ardicilligini oks
etdirir. Bu doyisikliklor noticasindo epidermal hiceyralor ¢oxa-
lir hiiceyraloari deyil, hamcinin ektodermal monsoali digar epite-
lial hiiceyralori do (stomodeum, proktodeum, traxeyalarin inti-
masi, seqmentarasi sternal azalolar) ohato edir.

Qabiqdayisma hiceyralorin foallasmasi ilo baglanir, bu
zaman nivalarin vo mitoxondrilarin 6lgulori artir, sitoplazmada
RNT-nin miqdar1 ¢oxalir. Foallagsmis hiiceyralor mitoz bolun-
moayas baslayir vo bu zaman hiceyralor kub soklindan silindrik
formaya cevrilirlor. Qabigdoyismonin sonraki marhalasinds
kéhna kutikulanin epidermisdon aralanmasi, apolizisi bas verir
(sokil 35). Hamin dovrds epidermal hiiceyralarlo kutikula ara-
sinda sarbast mokan amalos galir ki, aslinds bunu asl gabigdayi-
sma (moulting) kimi giymatlondirmak olar. Bu proses zamani
homin mokana xisusi dari vazilarinin ifraz etdiyi ekzuvial maye
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ifraz olunur. Bu maye, bir muddat geyri-foal olur vo kdhno
kutikulanin alt qatlarinin xitini vo ziilallarin1 hall etmak Gglin
vacibdir.
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Sakil 35. Kutikulanin genezisi. Ardicil fazalar (1-6), apolizis vo yeni
kutikulanin formalagmasi (Gillot, 1980-2 gora):epi- epikutikula, ekz-
ekzokutikula, end- endokutikula, enos- enositlor, prok- prokutikula, Sg- Sm-
idt qat1, ekz maye- ekzuvial maye

Ekzuvial mayenin foallagmasi, yalniz epidermal hiicey-
ralor tarafindan lipoprotein torkibli ekzuvial membran va yeni
kutikulanin epikutikulyar gat1 amolo galdikdon sonra bas verir
(Delachambre, 1967). Fermentlorin tosiri altinda kéhno kutiku-
lanin prokutikula vo epikutikula qatlarinin par¢alanmasi, yeni
prokutikulanin formalasmasi eyni zamanda bag verir, bu prose-
sin sonunda ekzuvial maye rezorbsiya olunur. Ekzokutikulanin
iist gatinin galiglar1 vo epikutikulanin enzimatik yolla pargalan-
mayan hissasindan ibarat olan ekzuvizl dorinin atilmasi (ekdy-
sis), tozo, lakin yumsaq, pigmentsiz kutikula amalo goldikdan
sonra bas verir. Qabigdoyisma prosesi yeni kutikulanin melani-
zasiyast vo sklerotizasiyasi, homg¢inin epikutikulanin “sement”
Vo mum qatlarinin ifrazi ilo bitmis olur.
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Hosoratda qabiqdoyisma prosesi, hazm sisteminin mexa-
no- va xemoreseptorlari, beyinin NSH-1, PTV vo hadsf toxuma-
lardan formalasan miirokkob neyroendokrin zoncir torafindon
tonzimlanir.

Eksperimental yolla gansoran taxtabiti Rhodnius proli-
Xus Uzorinds siibut olunmusdur ki, haddon artiq gqidanin gobulu
zamani bagirsagin hacminin boylimasi, bagirsaq divarinin me-
xaniki reseptorlarina qiciglandirict tasir gostorir (Wigglesworth,
1940). Yoqin ki, bu mexanizm, surfolori ganla gidalanan digar
hosarat novlari tguin do saciyyavidir. Ola bilsin ki, bitki masali
gida ilo qidalanan hosorat novlorindo analoji mexanizm
movcuddur: udlaga qidanin diismosi mexaniki qiciglanmaya,
hozm mohsullarmin  hemolimfaya kegmasi iSo  kimyovi
qiciglanmaya sabab olur (Novak,1966).

Qiciglanma naticasindo omola galon sinir impulsu qarin
sinir zonciri va ya frontal ganqgliyanin konnektivi vasitasilo bas
beyino, daha doqiq desak, protoserebrumun medial NSH (pars
intercerebralis) qrupuna otiiriiliir. ©ldo edilmis molumatin qo-
bul olundugu bu fazada qabigdoyismonin baglanmasini tonzim-
loyan ikinci mexanizm iso diisiir. Bu mexanizm, hogoratlarin
hoyat foaliyystinds sirkad, yoni sutkaya yaxin bioloji ritmlo-
rinin Umumi tonzimi ilo slagadar olub, birlikds beyinin PTTH-
nin ifrazinin sinxronlagmasini hoyata kegirir.

Eksperimental yolla bazi hasoarat névlori Uizorinds siibut
olunmusdur ki, istor metamorfozsuz (siirfo fazasinda), istorss
do metamorfozla (pup vo ya imaginal qabiqdoyismo) gedon ge-
vrilmalar sutkanin miisyyon vaxtlarinda bas verir. Qabiqdoyis-
monin vaxtin1 miiayyanlogdiran endokrin proseslorin sinxron
sokilda iso diismasi nOvdan asilidir vo hasaratin ontogenezinin
muxtolif dovrlorinds forqli xarakter dasiyir (Truman, 1972;
Truman et al.,1974; Fain, Riddiford,1975; Riddiford,1976).

Adoston konkret bir yas dovriinde PTTH-1n ifraz olun-
masi1 liziin ¢okmir, impulsiv xarakter dasiyir vo isig-garanliq
tsiklinin miisyyan vaxtlarinda bas verir (sokil 36).
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Sakil 36. Manduca sexta-da 25°C va 121:12Q fotoperiodik rejimds 4-
cil, 5-ci yas stirfalor va stirfa-pup gabiqdayismosi prosesinds endokri-
noloji tonsimin igo diismoasi (Riddiford, 1976-a gora)

Manduca sexta-nin tirtillarinda 12 saat isiq vo 12 saat
garanliq (121:12Q) fotoperiodik rejiminda son yasdan ovvalKi
morholods PTTH-1n ifrazi, 4-cii yasa qabiqdoyismodon sonra
ikinci gecodo hoyata kegir. Hormonun ifrazinin baglanmasi
isiga hossas olan sirkad saat ilo (bioloji saat) tonzimlonir. Onu
da geyd etmok lazimdir ki, populyasiya daxilinds todgigat apa-
rarkon gabigdoyismo vaxtinin siini suratdo “dlzaldilmasi”, for-
dlorin yalniz bir hissasinda protorakotrop foalliginin artmasina
Sabab olur. Bu artim, gabiqdayismoanin ikinci gecasins tosadif
edir (sokil 36). Populyasiyanin digor hissasinds foalligin analo-
ji artimi, sonraki sirkad dévriinds geyd olunur va garanliq faza-
nin (3-cU geca) avvalino uygun golir (Truman et al.,1974).
Hormonun ifrazinda iizo ¢ixan bu keyfiyyat forgliliklori onu
stbut edir ki, bu prosesin tonzimi yalniz fotoperiod vasitasilo
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deyil, shomiyyat kasb edan digor mexanizmlor vasitssilo do id-
ara olunur. Yagindir ki, bu mexanizmlor surfalarin (va ya tirtil-
larin) gidalanma soraiti vo goki artimi ilo six oalagodardir. Foal-
lasmis NSH-1n sekreti kardial sinirin (nervi corpora cardiaca
[,I1) budagin1 oamolo gotiron medial vo lateral hiceyra grupla-
rinin aksonlar1 vasitosilo kardial cisimlora (c.c.) vo ya basqa
neyrohemal organlara kegib, hemolimfaya ifraz olunur. Hemo-
limfa vasitosilo foallagdirict hormon, yoni protorokal (PTTH)
Vo ya peritraxeal voziloro (ola bilsin ki, onlarin funksional
analoglarina) gatir, naticado, gabigdoyisma hormonu ekdizonun
sintezi vo ifraz1 induksiya edilir. Ekdizon iso birbasa hadof to-
xumalara tasir etmokla, gabiqdayigsmada istirak edan silsilo doy-
isikliklori hoyata kegirir.

Coxsayli todqgigatlarin  naticalori  onu gostarir ki,
hosoratlarda PTV-nin sekreti gabiqdoyismo prosesinin baglan-
masinda miithiim rol oynayir. Bu baximdan, vozilori ¢gixarilmus,
yani tocrid edilmis fordlors foal vozilorin implantasiyasi, ekdi-
zon vo digar ekdisteroidlorin inyeksiyasi tsulu ilo slrfoarasi
morhalalords gabigdoyismolorin bas vermasini oks etdiron mo-
lumatlar shomiyyat kasb edir (Slama et al.,1974; Truman et al.,
1974;Mitsui, Riddiford, 1976; Caruelle, Caruelle, 1978; Burov,
1983; Kuliyeva, Agamaliyev, 2004).

Bir sira todqiqatlarin naticalorina goro, gabigdoyismanin
asas komponentlori olan a- va B-ekdizonlar mixtalif funksional
xususiyyatlora malikdirlor (Clever et al., 1973). Belos bir fikir
irali siiriiliir ki, ekdizonun bu iki formasinin hiiceyralords had-
oflori muxtalifdir; ona goro do normal gabiqdoyisms yalniz o-
Vo B-ekdizonlar bir yerds oldugda bas vera bilir.

Onu da geyd etmok lazimdir ki, ekdizonun hor iki for-
masi, 9sason gabiqdoyismo prosesinin Oziinii deyil, yalniz apo-
lizisi igo salirlar (Hinton, 1973). Moalum olmusdur ki, ekdizon-
un yuksok dozalar1 (5-10 dofs normadan artiq) ekdizisin baslan-
masint tormozlayir vo prosesi tamamilo aradan galdira bilir
(Williams,1968; Slama et al.,1974; Slama, 1980). Ttiin haf ko-
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panayinin kutikulasinin sintezi do apolizis vaxti analoji yolla B-
ekdizon torafindon induksiya olunur. Lakin askar olmusdur ki,
sonraki 60 saat orzinds kutikulanin daha intensiv sokildo GOk-
moasi, yani sintezi ekdizon torafindon deyil, beyin vo piy cismi-
nin ifraz etdiyi namalum amillardan asili olur (Wielgus, Gilbert,
1978).

Qabigdayisma hormonunun sintezi bilavasito PTTH-in
ifrazindan sonra baglanir vo skotofazada, yoni qaranliq fazada
(fitofaza is1qli fazadir) hoyata kegir. Bu zaman sintez prosesi 12
saat davam edir vo sutkanin fitofazasinin baglanmasi ilo bitir.
Qabigdayisma hormonunun uzun middat titrinin yiksak olma-
sina sabab, badonin ayri-ayri hissalorinda epidermisin hormona
qarst hassashiginin miixtalif vaxtlara tesaduf etmosidir.

Hosoratin miuxtalif inkisaf morhalalorindo, QH vo
PTTH-1n ifrazolunma dovri baglandigdan sonra, bas ilo dos na-
hiyyalari arasina liqaturani qoymaqla, yani voazilari tacrid etmo-
Klo, natamam qabiq ortiiyiino malik olan fordlori oldo etmok
olar. Bela hogoratlarin qarin nahiyyasinds epidermisin bir hisso-
si aralanir vo yeni kutikula sintez olunur. Digar hissasi iso koh-
na kutikulali qalir (Fukuda, 1944; Burov, 1983). izolo edilmis
garinciga da ekdizonun inyeksiyast eyni naticoni oldo etmays
imkan verir (Sehnal, 1972; Sehnal, Granger, 1975). Manduca
sexta-nin 4-cii yas tirtillar1 tizorindo aparilan tocriibalorin no-
ticosinda 5-ci qarinciq bugumunda epidermisin ayri-ayri his-
salorindo gabigdayismonin gedisindo askarlanan steriotipik
olamatlor belo olmusdur: yalangi ayaqlarin qarmaglari—yalangi
ayaqglar—ventral medial xott—interseqmental zona—dorsal va
lateral intrasegmental epidermis. Malum olmusdur ki, 5-ci yasa
qabiqdoyisme zamani qarinciq seqmentinin epidermisi tam so-
Kildo tirt1l kutikulasini ifraz etmasi {igiin az1 4 saat vaxt kegmo-
lidir (Truman et al., 1974).

Morohosi vo Simada (Morohoshi, Shimada, 1975) tut
ipokqurdu tirtillar1 tizorinds apardiglart tocribalorlo subut et-
miglor Ki, bu névin 4-cii yas tirtillarinda ekdizonun titri uzun
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muddat yiksak saviyyadsa galir: hormonun titri ikinci giindon
Uclincllys godar artir vo sonradan 5-ci yasa qabiqdoyismoya 12
saat qalmis kaskin azalir, todricon sifra enir.

Hosoratin postembrional inkisaf dovriindo QH-1n dina-
mikasi ohomiyyatli daracads toeraddid edir. Bir gayda olaraq,
hormonun an yiiksak titri har yasin ikinci yarisinda, ekdiziso 2-
3 giin qalmis geyd olunur vo bu zaman pik bilavasito apolizis-
doan avval amala golir (Gande et al., 1980). Olds olan malumat-
lardan goranur ki, QH-in minimal titrinin dovrii miixtalif hogo-
rat névlorinds forglidir: Dermestes maculatus strfalarinds son
yasa qabiqdoyismadon avval, Blattella germanica surfalarinds
homin yasda 24 vo 60 saatlar arasindaki dovrds geydo alinmis-
dir (Slama, 1980; Masner et al.,1976).

Qabigdayismo hormonunun ifrazolunma muddati 2-ci,
3-cli va 4-cii yas siirfalords oxsar oldugu halda, 5-ci yas siirfo-
lordo kaskin suratda forglonir ki, bu, metamorfoza hazirhq ilo
baglt olur. Bu zaman hormonun bir ne¢o piki geydo alinir vo
sonradan azalma bas verir. Lakin bazi muolliflor (Morgan, Po-
ole, 1976; Bohm, 1979;Gande et al.,1980) bir godor forgli nati-
calor olds etmislor. Bels ki, S.gregaria-da 5-ci yasin dordiincti
gund bir pik geyds alindig1 halda, hamin obyekls isloyan digor
muslliflor (Morgan, Poole, 1976) bu pikdan ovval formalasan
(5-ci yasa gabigdayismoanin birinci giinl) digar artimlar1 da as-
kar etmislor. Bu hali QH-in Hemimetabola vo Holometabola-da
muxtalif titro malik olmasi ilo izah edirlor: birincilords hormo-
nun miqdar1 1 000-don 10 000 ng/ml hemolimfaya borabar ol-
dugu halda, ikincilords 900-don 1 400 ng/ml hemolimfaya tos-
kil edir.

Hor bir gqabigdoyisma prosesinin sonunda ekzuvial dari
atilir, ekdizon vo bursikonun noazarsti altinda yeni kutikulanin
sklerotizasiyasi vo melanizasiyasi bag verir. Bu proseslar, beyin
Vo garin sinir zoncirinin neyrohemal organlarinin (perisimpatik
organlar) ifraz etdiyi neyrohormonlar tarafindan tonzimlanir.
Bels ki, bir cox ndvlards ekzuvial dorinin atilmasi prosesi ekdi-
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zonun oldugca asagi titrlarinds vo ya tamamilo olmadigi sorait-
do, beyinin NSH-in sintez etdiyi neyrohormonlar torafindan
tonzimlonir. Ekzuviy atildigdan sonra kutikulanin sklerotizasi-
yasi vo melanizasiyasi hayata kegir. Ekdizonun bu prosesds ro-
lu, sklerotizasiyanin agentlori olan fenollar vo xinonlarin sinte-
zindo istirak edon fermentlori foallagdirmaqdir. Bursikon iso
qgarin sinir zoncirinin ganglilorinds sintez olunur vo homin du-
yunlordo (vo ya perisimpatik ventral organlarda) geyri-foal
halda qalir, hemolimfaya ifraz olunur, yalniz bundan sonra
burada, bilavasito qabiqdoyigsmadon sonra, faallasir. Belo bir fi-
Kir irali siiriiliir ki, bursikon kutikulanin sklerotizasiya va pig-
mentasiya proseslorindon basqa, endokutikulanin toplanmasi
suratini, kutikulanin dehidrotasiyasi vo digor proseslorin gedisi-
ni do tonzimlayir (Fogal, Frankel, 1969;Vinsent, 1971).

11.2. Metamorfozun tanzimi

Hosoratin siirfa(vo ya tirtill) fazasinda miisahido olunan
gabigdayismalor yuvenil hormonlarinin (YH) dayiskean, lakin
daima yiiksak olan titrinin fonunda bas verir. Siirfalorin son ya-
s1 miistosna olmagla, bitin diger yas dovrlorinds inkisaf boyu
YH-mn titri yliksok olur. Bu xususiyyat hasorat sinfinin demok
olar ki, biitiin qruplarina xasdir vo bu, YH-1n vaxtsiz bas vers
bilocok imaginal differensiasiyanin garsisini almaq qabiliyyati
ilo baghdir. Siirfs (vo ya tirtil) morholasinin inkisafi boyu YH-
i faalliginin miitloq saviyyasinin va bir yasdan digarino kegid
zamani dayisilmasinin xarakteri, irsiyystdo mohkamlonmis, ho-
kk olunmus bir oslamatdir. Bels ki, Morohosi (Morohoshi,1969)
tut ipokqurdu Bombyx mori (zarinds apardig: todgiqgatlarla su-
but etmisdir ki, bu ndviin ayri-ayr1 rasalarina (yarimnovloring)
nasillorin say1, tirtil fazasinda qabiqdoyismolorin sayma goro
forgliliklor xasdir. Homin rasalarda bir tirtil yasindan digarina
gabigdoyismo zamani YH-1n foalliginin todricon azalmasi ten-
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densiyasinin fonunda, hom hormonun ilkin miitlag saviyyasins,
hom do azalma sirotins gors fargliliklor askarlanmisdir.

Molum olmusdur ki, kigik siirfo yaslarinda (I-111) beyini
va alava cisimloari, yani corpora allata vazilorinin faalligi miitlaq
Saviyyada an ylksok olan va boyiik yaslara (IV-V)kegid zamani
bu saviyys ¢ox tez enan rasalarda, adoton 3-4 gabigdayismo pr-
osesi geydo alinir. Halbuki, corpora allata vozilorinin foalligi
¢ox asagl olan, lakin siirfo fazasi boyu soviyyasi tadrican, zaif
enan rasalarda 5 siirfo gqabiqdoyismasi (Comi 6 yas) bas verir.
Tut ipakqurdu Bombyx mori-do beyin—corpora allata sistemi-
nin sekretor foaliyyatinin tonzimi hom IV autosom xromosom-
un genlari, hom doa cinslo bagli olan genlor torafindon hayata
kecir. Surfa (va ya tirtil) marhalasinds YH ilo QH-n titrlarinin
tsiklik toraddid etmosini, bir ¢cox névlords askar olunmus va
bunu surfo morholasino xas olan progressiv slamatlorlo izah
edirlor. Adaton muxtalif tobistli vo bir-birindon asili olmayan 2
tip strfo olamotorinin differensiasiyasi forglondirilir: 1) prog-
ressiv inkisaf edan surfo alamatlori; 2) strfo—pup— imaginal
metamorfozlarla bagli olan olamotlor. Birinci tip olamatlor
yalniz YH-n yiiksok titrinin oldugu soraitdo geydo alinir vo
ifraz olunan QH-1n miqdart, ifrazolunma vaxti ilo tonzimlonir.

Bozi mualliflorin (Novak,1966;Highnam,Hill,1977) fik-
rinca, surfo differensiasiyasi daha yaxsi ilkqanadsizlarda (Apte-
rygota) vo inkisafi natamam ¢evrilmo yolu ilo gedan hosorat-
larda ifado olunmusdur. Miiayyon edilmisdir ki, buna sobab,
boylyan organizmo nishoton corpora allata vozilarinin zaif tem-
pla béylmasi va naticads, slrfonin inkisafi zamani1 YH-1n titri-
nin azalmasidir. Siirfonin inkisafi dovriinds progressiv differen-
siasiya dedikdoa, gorinir ilk novbodos, iki prinsipial tozahiri
farglondirmak lazimdir: 1) “provizor organlar” adlandirilan ti-
pik strfa aslamatlori nazards tutulur ki, bu zaman QH bir tonzi-
mlayici kimi asas rol oynayir; 2) Apterygota vo ya Hemimeta-
bola surfalarinds bir progressiv tozahtr kimi, imaginal alamat-
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lorin formalagmasidir ki, bu prosesdo YH-1n titrinin ardicil sur-
otdo azalmasi mithiim rol oynayar.

Hosoratin inkisafinin hansi yol ilo getmasindon asili ol-
mayaraq, metamorfozla miisayiat olunan gabiqdoayismalor (Sur-
fo—imaginal, siirfo—pup vo ya pup—imaginal), siirfonin (vo
ya tirtilin) bir yasdan digarine gabigdoyismasindon onunla farg-
lanir ki, bu proseslords ya YH-1n titri olduqca asagi soviyyada
olur, ya da tamamilo olmur. Uzun middot belo bir fikir hokm
stirmiisdiir ki, siirfo dovri tgun xarakterik olan YH-in yiiksok
titri, surfonin (vo ya tirtihin) bir yasdan digoarine gabigdoyismo-
sini miayyoanlosdirir; YH-n titrinin shomiyyatli doracads azal-
masi, hotta “izlor” saviyyasina enmasi sirfo—pup, tamamilo
organizmds olmamasi iso sirfo—imago vo ya pup—imago ga-
bigdoyismasina gatirib ¢ixarir.

Surfa marhalasinin sonunda pupa gevrilmadan 6ncs yu-
venil hormonunun titrinin koskin azalmasi vo imagoya meta-
morfoz edon zaman tamamilo yox olmasi 2 yolla tonzimlonir:
1) beyin torofindon stimuloedici sinir vo neyrosekretor im-
pulslarin dayandirilmasi va ya corpora allata vazisinin foalligini
ingibirlosdiron impulslarin daxil olmasi naticasinds hormonun
sintezi vs ifrazinin tormozlanmasi yolu ilo; 2) spesifik ferment-
lor sisteminin, yoni YH-esterazanin toasiri altinda artiq ifraz ol-
unmus hormonun parg¢alanmasiin siiratlonmosilo (Weirich et
al., 1973;Vince, Gilbert, 1977;Sparks et al., 1979). Gorundr ki,
hogaratin néviindon asili olaraq, slava cisimlarin (c.a.) foallas-
mas1 vo inaktivlosmoasi mexanizmlorinds forgliliklor mévcud-
dur ki, muxtalif gruplarda hamin mexanizmlor filogenetik uy-
gunlagmalardan asili olur. Lakin buna baxmayaraq, slava cisi-
mlarin (c.a.) fealliginin tonzimlonmasi sxemi dayisilmoaz qalir
(Burov, 1983). Bu sxems gora, corpora allata vazilori, hemoli-
mfa va ya sinirlor vasitasilo gatdirilan faallasdirici, yaxud ingi-
birlosdirici stimullar vasitasilo tonzimlonir.

Bununla bels, hasaratin yuvenil hormonunun ifrazini da-
yandirmaq va organizmdan xaric etmoak vaxtini neco mioyyan-
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losdirdiyi malum deyil. Bir ¢ox alim muxtolif hosorat ndvlori
Uzorinds todqiqatlar aparmis va naticalari ilo siibut etmislor ki,
organizmin hormonal vaziyyatini magsadyonlii sokildo doyis-
moklo, corpora allata vozilori normal foaaliyyst gostoron olavo
tirt1l yaslarini olds etmok olar.

Demoli, hasoratlar metamorfozun baslanmasi {i¢iin vacib
olan gabigdoyismolorin sayin1 “6lgon” mexanizmloroa malik de-
yillor, ona goro do organizmin bdylms darocasini basqa yolla
muoayyanlosdirirlor. Siibut olunmusdur ki, hosoratin bodon
Olgllori maksimal saviyyays ¢atdiqda, vozilor foaliyyoto
baslayir vo novboti gabigdoyismo metamorfozla naticalonir.
Manduca sexta —nin 3-cli vo 4-cii yas tirtillarini fasiloli acliq
soraitinds baslomakla, miayyan edilmisdir ki, onlar ciddi fiksa
olunmus tirtil yasmnma malik deyillor. “Tirtil—tirtil”  tipli
gabigdayismoalorin - sayr organizmin tolob olunan *hodd
Olcilari”no catana kimi davam edir (Nijhout, 1975a,b, 1998).
Bu n6v dgln homin hadd (“kritik astana™), yoni “birinci kritik
olgti”, tirtilin bas kapsulasinin 5,1 mm-o barabor olmasidir.
Basin 6lgiisii bu gostariciya muivafiq golonds tirtilin ¢akisi 0,6 g
yaxin olur. Yalniz bu 6l¢ii vo ¢okiya ¢atmug tirtillar, ndvbati
qabigdoyismadon sonra metamorfoza hazir olurlar, yani son
tirtil yasia qabiq doyiso bilirlor. Ogor gabigdayigsmadan ovval
bas kapsulasiin 6l¢iisii 5,1 mm-dan Kigik, ¢akisi iss 0,6 g-dan
az olarsa, qabiqdoyismodon sonra corpora allata vozilori
inaktivlogsmir vo tirtillar qidalanma, boylimoani adi tirtil tipino
goro davam etdirirlor (sokil 37).

Lakin “birinci kritik 6l¢ti” tirtila yalniz metamorfoza da-
xil olma imkani1 verir. Tirtilin sonraki aqibati vo oldo olunmus
bu imkanin reallagsmasi, davam edan boylima va gidalanma pro-
seslori ilo mioayyanlasir. Tirtil—pup gabigdoyismasine yalniz
“ikinci kritik ¢okiya” (5 q) ¢atmus tirtillar gadir olur vo onlar
c.a. vazilorin inaktivlosmasi signalini alirlar (Nijhout, Williams,
1974 a; Riddiford, 2011). Mualliflor hagarata Olctlorini “giym-
atlondirmays” imkan veran signalin, yani daxili impulsun oldu-
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gunu geyd edarkan belos bir fikir irali stirmiislor ki, bunlar kri-
tik doracads qiciglanmig mexanoreseptorlar ola bilor.

Sakil 37. Manduca sexta tirtillarinin metamorfozun baslanma vaxtini
muoyyanlasdiron sxem (Williams,1976-a gora):roma ragamlari va
diiz xattlo- standart laboratoriya soraitindo boslonon tirtillarin yasi;
arab ragamlori va qurig xattlo-periodik olaraq ac qalan tirtillar.
Horizontal xott- inkisafi bitirmok {iglin lazim olan bag kapsulasinin
kritik 6l¢usi. P-pup. Absis oxu —zaman (t); ordinat oxu-bas kapsula-
sinin 6l¢iisii, mm

Bu zaman hosoratin allometrik boytimasi, 6l¢tlarinin kr-
itik gostoriciloro yaxinlagmasi, daxili signalin igo diismosine
sabab olur. Naticada, mirakkab neyroendokrin zancirin iso diis-
masi, olava cisimlorin, yani c.a. vazilorinin foalliginin dayanm-
asina gotirib ¢ixarir. Homin reseptorlarin tosiri altinda ventral
hissada yerlosan manbadan beyins tasir edon “ingibitor” ifraz
olunur (Williams, 1976). Homin ingibitorun tasiri altinda beyin-
in NSH-i corpora allata vazilorini stimulo edon amil, allatotro-
pinin sekresiyasin1 dayandirib, protorakal vazilori ingibirlosdi-
ron amil, allatohibinin ifrazin1 giiclondirir.

Olava cisimlorin sekretor foaliyyati dorhal dayanmur, to-
dricon azalir va 1,5-2 glino kimi davam edir. Bu muddat arzinds
tirtillar qidalanir vo puplagmanin ilk slamatlori goriinans godor
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gokilarini 4-5 q artirirlar. Hemolimfadan YH-in yoxolma ani
xronoloji olarag, beyinin PTTH-in birinci porsiyasini ifraz etdi-
yi vaxt ilo Ust-Usto diisiir, yani son yasin 4-5-ci ginlarina tosa-
duf edir. Bundan sonra, peritraxeal vozilor, tirtillarin
davranisgin1 ohamiyyatli daracado doyison QH-1 ifraz etmoays
baglayir. Onlar qidalanmagi dayandirir, 12 saat orzindo
bagirsagi bosaldir vo “azan” fazaya kegirlor.

Ekdizonun az miqdarda olsa da ifraz olunmasi, pup
kutikulasinin formalagmasina gatirib ¢ixarmasa da epidermal
hlceyralarin, homginin metamorfoz prosesinds dorin doyisik-
liys ugrayan imaginal disklorin huceyralorinin doyisilmasindo
mustasna rol oynayir. Bu zaman epidermal hiiceyralor, YH-n
istirakindan asili olmadan, ekdizonlarin tasiri altinda siirfa kuti-
kulasini ifraz eda bilmirlar, yalniz pupun kutikulasi cintez olu-
nur (Truman et al.,1974; Nijhout, 1976; Riddiford, 1976)(sokil
36). Pup kutikulasinin ifrazi, PTTH vo ekdizonun ikinci doafa
sekresiyasindan sonra geyds alinir ki, bu, tiitiin haf kopanayin-
do 2 giindon sonra, yani 1-ci pik amalo goaldikds bas verir vo Si-
rokli olur. Pup kutikulasinin formalasma prosesi 3 giin ¢akir Ki,
homin muddoatdo ekdizonun yiiksok titri doyismoz galir, miqda-
rin kaskin azalmasi, pupa gabiqdoyismodon dorhal sonra miisa-
hids olunur.

Noticalordon gorindr ki, agor PTTH vo QH-n 1-ci piki
yuvenil hormonunun titrinin asagi saviyyada olsa belo halo
aydin sokildo miisahids edilon fonunda, hamin hormonlarin 2-ci
piki yaqindir ki, muxtalif névlordo YH-in ya ¢ox yiiksok
qatiliginda, ya da tamamilo olmadigi bir soraitdo askarlana
bilar. Bir sira pulcuqqanadlilarda ekdizonun 1-ci pikindan sonra
bagirsaq bosalan vo QH-in 2-ci pikindon 0nco bas veran
“g06zciklorin daxils ¢akilmasi”ddvrlarinds yuvenil hormonunun
istiraki vacibdir (Williams,1961; Kiguchi, Riddiford, 1978).

Maraqlidir ki, bu dovrds epidermal hiiceyralarin sonraki
inkisafina heg bir tasir gostormayan (¢iinki onlarin yenidon pro-
gramlagmasi artiq bas vermisdir) yuvenil hormonunun ingibir-
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losdirici effekti, imaginal hiiceyralorin tzorindo aydin sokildo
biruzo verir. Allatektomiya yolu ilo stni surotds YH-mn olma-
mas1 imaginal disklarin bazilorindo vo imaginal saloflorinds
(murakkab gozlar, agiz arxasi, ganadlar) vaxtindan avval differ-
ensiasiyanin baglanmasina sobob olur. Bu zaman imaginal sla-
motlorin mioyyanlosmasinin qarsisini yalniz ekzogen yuvenil
hormonu va ya onun analoqu ilo inyeksiya vasitosilo aradan
galdirmaq olar. Birbasa toyinat vo hesablamalarla tirtillarin he-
molimfasinda YH-1n titri “azan” morholods 0,6-3,0 ng/ml (yani
2-10) toskil etdiyi miioyyonlosmisdir. Bu zaman YH-esteraza-
nin faallasmasi naticasinds pupgabagi morhoalonin 1-ci guni
hormon tezliklo metabolizmo ugrayir. Bu malumatlardan gori-
nir Ki, hagoratin epidermisini formalagdiran hiiceyralor vo ima-
ginal strukturlarin hormonal talablari eyni deyil.

Belaliklo, hogoratin toxumalarmin differensiasiyasi vo
metamorfoza hazirliq dovriiniin formalagmasinda son siirfo yas-
min ilkin marhalasi mistasna rol oynayir. Digar slirfo marhalo-
lorindan fargli olaraq, son yas dovriindo QH-1n sekresiyasi iki-
morhalali olur vo YH-in miqdar1 kaskin surotdo azalir. Bu qa-
nunauygunluq, inkisafi tam vo natamam gevrilmo yolu ilo ge-
don buttin novlors xasdir.

Hazirda yuvenil hormonlarinin metamorfozun gedisinda
rolu Piefonun (Piepho,1951 sitat:Burov,1983) modifikasiya ed-
ilmis klassik nazoriyyasi ilo izah olunur. Bu nozariyyaya goro,
tirtilin—tirtila (vo ya strfonin—siirfoys) gabiqdoyismoasi YH-in
yuksak qatiligi soraitinds gedir. Tirtihin ( vo ya surfonin)—pupa
gabigdoyismesi zamani bu hormonun qatiligi azalir; pupun-
—imagoya (hamg¢inin Hemimetabola-da sirfonin—imagoya)
qabiqdoyismasi YH-1n tamamilo olmadig: soraitdo hoyata kegir.

Metamorfozun molekulyar mexanizmlarini va YH-1n to-
sirini aragdiran todgiqgat¢ilar (Fain, Riddiford, 1975; Schooley
et al.,1976; Varjas et al.,1976; Yagi,Kuramochi,1976; Hsiao,
Hsiao0,1977) bu farziyyays asaslanirlar. Belo ki, pulcugganad-
lilarin bir sira niimayandolorinds tirtil fazasinin son yas morho-
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lasindo YH-mn miqdarmin muioyyanlosmasi prosesinds hamin
ganunauygunluglar 6z tosdiqini tapmisdir — yuvenil hormonun-
un miqdart tirtil—pup metamorfozundan ovval 0,1-don 10
ng/ml arasinda doyisso do praktiki olaraq, tam sokilda yox ol-
mur. Masalon kitlonin fragmentar analizi yolu ilo ag kopanok
Pieris brassicae tirtillarinda YH-in bir nega pik (artim) amalo
gotirdiyi Uzo ¢ixmugdir(sokil 38) (Mauchamp et al., 1979).

YH-1(ng/ml) ‘ i,zmcm
: i
¢ / ¥ l| YH-estera :nkr:ﬁ::l‘
' . Heesteraza: e o iRe
alligi '.l . o .

' , ll Sokil 38. Pieris brassicae-

Iy nin son yas tirtillarinda YH-

I 1 1 vo 20-OH-ekdizonun titri-

] nin dinamikast (Mauchamp

| et al.,1979-a gora): Oxlar-
YH-esteraza foalliginin piklo-
ri.Solda diiz xattlo YH-1; sagda
strixlonmis xottlo 20-OH-ekdi-
zonun miqdarti

Yuvenil hormonu
praktiki olaraq, ekdizon-
larin 2-ci piki goriinen zaman yox olur va farat puplarda yasin
sonunda yenidoan gorinidr. Bu hal kalom sovkasi, ar1 odlucasin-
da da askarlanmis vo ilkin morhalads, imaginal differensiasi-
yanin qarsisini alan kimi qiymatlondirilirdi. Sonradan (Lafont et
al., 1977) stbut olundu ki, bu dévrds artiq hom epidermal hi-
ceyralar, hom doa imaginal disklorin huceyrolori YH-a qars1 hos-
sasligini itirmis vo pup inkisafina yenidon programlasma prose-
Si bitmis olur.

Kumaran (Kumaran, 1976) qizil kopanok Galleria mel-
lonella-nin miixtalif yasda olan tirtillarinin epidermal toxuma-
larinin ayri-ayri hissolorinin transplantasiyasina dair tacribalori

tirtrllarin yag_],__giinfar
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sibut etmisdir ki, tirtillarin badoninds toxumalarin kom-
petensiyalarmin yenidon programlagmasi zamani YH istirak et-
mir. Muollif metamorfozun hormonal tonzimi mexanizmins da-
ir 6ziinin forziyyasini irsli siirmiis vo gostormisdir ki, Holo-
metabola-da siirfo epidermal hticeyrolori (¢ deyil, iki inkisaf
yoluna malikdirlar: surfo vo pup. Pup vo ya imaginal genlarin
ekspressiyasini tomin eds bilocok pupun epidermal hiceyralo-
rinin sonraki inkisafi 2 yol ilo gedir (sakil 39).

e At e

Sokil 39.Hosoratda YH torafindon metamorfozu tonzimlonmosini iz-
ah edon “ardicil segmo” modeli (Kumaran, 1976-a gora):E-ekdizon

Yuvenil hormonunun istiraki ilo tirtil hiiceyralorinda
tirt1l kutikulasinin (pup hiiceyralarinds isa pupun kutikulasinin)
sintezina cavabdeh olan genlor iso qosulur. YH-n olmadigi so-
raitdo muvarfiq olarag, pup vo imaginal genlor qosulmus olurlar.

Toqdim olunan bu farziyyani saciyyslondiran osas xusu-
siyyat ondan ibaratdir ki, metamorfozda hor gabigdoyismada
sonraki inkisaf tiglin ti¢ deyil, iki yol vardir va hadaf hiiceyro-
lorin “salofdon” vo onun inkisafinin pillalorindon segmo asilili-
ginin olmasidir. Tacribalarin naticalorindan gorinar ki, pup fa-
zas1 Otiirilib, dorhal imaginal inkisaf bas vera bilmoz. Sobab
“ardicil segma” farziyyasi ilo izah olunur vo bu, digar pulcug-
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ganadli Manduca sexta Uzorindo aparilmas tocribalorlo do tos-
diglonmisdir.

Fayn vo Riddiford (Fain, Riddiford, 1975; Riddiford,
1976) gostermislar ki, bu néviin son yas tirtillarinda qidalanma
dovrinds YH-1n titri ardicil olaraq, qabiqdayismadon darhal so-
nra 6 ng/ml-doan 0,8 ng/ml-a enir vo birinci kritik yasa catana
gadar muayyan oluna bilmayan saviyyays ¢atir, yani ekdizonun
1-ci pikina muvafiq golon ddvrds salahiyyatli (kompetensiyali)
toxumalarin yenidon proqramlagmasi hoyata kegirilir. Homgi-
nin, tirtil imkanlarini halo 6ziinds saxlamis epidermisin 24-
saatliq ekspozisiyasi (1 mkg/ml B-ekdizonun istirak etdiyi YH-
siz gorait) onun inkisafinin yenidon proqramlagmasi ilo natico-
lonir. Bu zaman epidermisin son yasdan ovvalki marholodo
tirtilin badanine implantasiya olunmasi, sonraki gabigdoyismo-
do pup kutikulasinin amala galmasina sabab olur. Lakin tarkibi-
nda B-ekdizon va YH-1 (5 mkl/ml) olan mihitds epidermisin
analoji inkubasiyasi hiiceyronin imkanlarint doyigmir vo miva-
fiq implantasiyadan sonra tirtilin—tirtila qgabigdoyismasine So-
bob olur.

Yuvenil hormonunun tasirinin kamiyyat xarakteristikasi-
n1 (tabii trans-, trans-,sis-izomer YH-1) formalagdiram zaman
muolliflar bela naticays goalmislor ki, sinaqdan ¢ixarilmis hoso-
ratlarin yalniz yarisinda cavab reaksiyasi 3-10"M qatiligda mii-
sahidoa edilir, yani 50% fordlords gabiqdoyisma zamani yenidon
tirtihin kutikulas1 omolo golir. Asagi dozalar (2:10°M) 50%
fordlorda qarisiq, tirtil-pup alamatlorinin amola galmasins sabab
olur. Bu dozirovka, tirtilin 4-cii yasdan 5-ci yasa qabiqdoyismo-
si zamani hormonun hemolimfada olan titri godordir (Fain,
Riddiford, 1975). Bu todgiqatlarin naticalori YH-in gatiligina
dair “astana” (haddi) barads tasavvirlor verir. Yani hamin hadd
hiidudlarinda aydin sokilds tirtil—pup metamorfozu dovriinds
hormonun bioloji tasiri gortndr. Eyni zamanda bu moalumatlar,
stbut edir ki, badonin mixtalif nahiyyslorinds epidermal hu-
ceyralorin inkisaf programinin yenidon programlasmasi eyni
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vaxtda bag vermir. Yenidon programlagma vaxtinda mévcud ol-
an fargliliklor muxtalif organ vs toxumalarin hiiceyralarinds do
askarlanmigdir. Belo ki, Hyalophora cecropia ipakqurdu
tiritllarina son yasda inkisafin miixtolif dovrlorindo ekzogen
YH-in vurulmasi, epidermal hiiceyralorin yenidoan programlas-
mast prosesinin qidalanmanin axirinda bas verdiyini géstormis-
dir. Bu zaman daxili organlarda (hozm sistemi, ozalo, cinsi vo-
zilar) yenidan programlagsma bagirsaq traktr tomizlondikdon so-
nra geydo alinmisdir (Willis,1969; Riddiford,1972,1975). Adot-
an YH-esteraza hemolimfada, surfo epidermisi pupun slamotlo-
rini ifados etmomisdon avval geyd olunur, yani yenidan prog-
ramlasmadan bilavasito ovval gorinlr. Esteraza foalligi farat
puplar formalasana kimi qalir, YH-1n piki amalo golmodon 6n-
co YH-esterazanin foallig1 enir vo yenidon, yalniz ekdizonun
miqgdar1 kaskin suratds artdiqda yiiksalir.

Pup—imago metamorfozunun hormonal tonzimi nisbo-
ton zoif todqiq olunmusdur. Miolliflarin ¢coxusu bels naticays
golmislor ki, pup-imago differensiasiyast dovriindo YH olmur
Vo edizonun titrinin dinamikasi birpikli olur. Adaton bu clr do-
yisilmo pulcugqanadlilarda bas verir (Calpodes ethlius, ar1 od-
lucasi, pambiq sovkasi, un xirildaq bocayi, bal arisi) (sokil 40).
Bununla bels, Pieris brassicae vo Stomoxis calcitrans novlarin-
do pup moarhalasinin avvalinds aydin goriinon ekdisteroidlorin
piki geyds alinmigdir. Belo ki, Stomoxis calcitrans-in puplarin-
da 20-hidroksiekdizonun 2 piki geyd olunmusdur: 1-ci puplas-
madan 4 saat sonra, 2-ci 2-3-ginlik puplarda (O'Neill et al.,
1977). Sonralar malum olmusdur ki, bu piklarin amalagalmo
vaxti ilo xitinin formalasma intensivliyi arasinda bilavasirs sla-
go movcuddur (Mayer et al.,1979).

Metamorfozun gedisinds istirak edan va asas hormonlar
hesab olunan YH va ekdizonu qarsiligl tesirin xarakterina gora
antoqonist hesab edirlor. Bununla belo garsiligli modifikasiya-
edici va ya sinergiq tasir barado do malumatlar vardir, hotta bir
hormonun digarinin spesifik funksiyalarini imitasiya edilmasi
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imkanlar1 da gostorilir. Masalon, Samia cynthia va T.molitor
puplart tizarinds aparilmis todgigatlar naticasindo askar edil-
misdir ki, ekzogen ekdizonun yiiksok dozalari yuvenilizasiya
effektino malik olub, ikinci dofa puplarin amoalo goalmasina
Sabab olmusdur (Socha, Sehnal, 1972).

Sakil 40. Muxtalif
névlords pup inkisaf

f\ Pieris

\ brassicae

E/

Galleria |
melionella

e Calpodes Manduca
i X
W&‘ sexta

Heliothis zea ¥

Tenebrio

molitor "

moarhoaloasinds ekdis-
teroidlorin titri (De-
an et al., 1980-2 go-
ra): absis oxu- pup
fazasinin nisbi stira-
Kliyi; ordinat oxu-
20-hidroksiekdizon-
un foalligr: T, 11, VI,

?

VIl-ng/ml-10%
| IV, V - ngfford-107

Bombyx moti’ |

Hazirda YH-1n ekdizonun hemolimfaya ifrazolunma di-
namikasi vo hadof-toxumalarin genetik aparatina birgo tosiri
daha yaxs1 todqiq olunmusdur. Zoaif 6yranilon masalalordan biri
orqanizmin inkisaf prosesindo YH-in vo ekdizonlarin titrinin
birgo doyisilmasi prosesloridir. Belo bir fikir irali strdlur ki,
ontogenezin istonilon aninda bu hormonlardan hor biri alterna-
tiv kimi istirak eds bilor. Bels ki, Krigsnakumaran vo Snayder-
man (Krishnakumaran, Schneiderman,1965) geyd edirlor ki,
YH vs ekdizon he¢ bir zaman organizmdo praktiki olaraq eyni
vaxtda tosadiif olunmur, demali, onlarin antoqonizmi haqqinda
moasala halalik yalniz nozari xarakter dasiyir.

Metamorfozun tanzimlanmasinin molekulyar-genetik
mexanizmlari. Metamorfoz hormonlarinin hiiceyranin genetik
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aparatina taSiri vo DNT, RNT-nin sintezi proseslorinin tonzim-
indo rolu hazirki dovrds diskussiya monbayidir (Roller et al.,
1967; Kroeger, 1968; Riddiford, 1996,2008; Gade et al., 1997,
Gilbert et al., 2000; Wheeler, Nijhout, 2003; Wilson, 2004;
Berger, Dubrovsky, 2005; De Loof, 2008). ©gar RNT-nin sin-
tezinin intensivliyi vo xarakterini hiceyra genomunun genetik
molumatin reallagsmasinda istirakini1 oks etdiron bir amil kimi
giymatlondirsok, onda hasaratlarda YH vo ekdizonun bu prose-
sin idara olunmasinda rolunu eksperimental sokilda stbut edil-
mis kimi gabul etmok olar. Bir ¢ox ndvlords ekzogen hormon-
lardan istifado etmoklo, siibut olunmusdur ki, proteosintezin
hom intensivliyini, ham do istigamatini keyfiyystco doyismok
olar. Hormondan asili olaraq, hosoratin hemolimfanin vo Kkuti-
kulanin amintursulu torkibinds doyisikliklor amolo gatirmok
mimkunddr. Hemolimfa va kutikulanin hormondan asili dayis-
ikliklori hom intakt hagorat, hom do hiiceyra vo subhiiceyravi
sistemlor saviyyasinds tadqiq olunmusdur.

Un xirildaq bocoyinin epidermal toxumalarinin subhii-
ceyravi strukturlarinin tadqiqi naticasinds siibut olunmusdur ki,
yuvenil hormonu tirozinin sintez olunan kutikulyar ziilallarin
torkibina daxil olmasini ingibirlogdirir va belaliklo, kutukulanin
qabiqdoayismado xarakterini, yoni tirtil (siirfa) yaxud imaginal
qabiq olmasin1 miayyanloasdirir (Ilan et al., 1972).

Yuvenil hormonunun tosiri altinda RNT-nin sintezinin
stratlonmasini stibut edon molumatlar Karlson vo basqalari
torafindon (Karlson et al., 1971) Calliphora erythrocehala sir-
folarinin piy cismi hiiceyralarinin tocrid olunmus niivalorinds
askar edilmisdir. Muolliflor bu tadgiqatlarinin naticalarine go-
ro, siibut etmislor ki, YH ilo ekdizonun tasiri arasinda keyfiyyat
muxtalifliyi mévcuddur, yani har iki hormonun tasirinin natico-
lari muxtalif olur. Nuvalordon sintez olunmus RNT-nin struk-
turu, YH ilo tosirdon sonra aldo olunmus noaticalordon kaskin
suratda forglonmisdir. Siidlayan taxtabiti pronimfalari tizarinda
aparilmis tocriibalarls siibut olunmusdur ki, YH-1n tosiri altinda
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eyni vaxtda ham sirfo fazasi ti¢lin xarakterik olan turs fosfata-
zanin sintezinin stimulyasiyasi, hom do amin tursulu fraksiyala-
rin sintezinin ingibirlogmasi bas verir.

Qeyd etmok lazimdir ki, hormonlarin hiiceyralorin gene-
tik aparatina tosirinin molekulyar mexanizmlori tam sokildos
todqiq olunmamigdir. Bu problema dair bir ne¢a nozariyys for-
malagsmisdir vo onlarin hormonlarin istiraki ilo qarsiliql tasira
dair naticalori forglidir. Nozariyyalora goroa, hormonlarin gene-
tik programa 2 clr tosiri mévcuddur: 1) birbasa. 2) dolay1 yolla
tosir. Birbasa tosir zaman1 genetik kodun transkripsiyasi, otii-
rilmasi vo ya replikasiyasi proseslorinds YH bilavasito istirak
edir. Dolay1 yol ilo tosir, endokrin amillorin foaliyystino tasir
vasitasilo va yaxud hamin proseslorin gedisini miiayyanlasdiran
fizioloji soraitlorin yaradilmasi yolu ila hayata kegir.

Metamorfoz hormonlarimin inkisafin tanzimlanmasina
dolayt yolla tasiri nazariyyasi Oberlander vo Snayderman
(Oberlander, Schneiderman, 1966) torofindon irali siiriilmiis-
dir. Bu mualliflor Saturniidae puplarinda yuvenil hormonunun
RNT-nin sintezino tasirini tadgiq edarkon mioyyan etmislor Ki,
ekzohormonal midaxiloni normal fardlor Uzarinds apardiqda
stimuloedici effekti aldo etmok mimkin olur. Corpora allata
vazilarindon mohrum olmus fardlords, yoni qarin sobasi izols
olunmuslarda bu effekt geydo alinmir. Bu noticoys asaslanan
muoalliflor belo bir fikir irali siirmiislor ki, YH bu zaman vasits-
¢i rolunu oynayir, yani onun RNT va ziilalin sintezino tasiri,
olava vazilorin (c.a.) fealiyyatino (bir effektor kimi ekdizonu
ifraz etmoasinag) stimuloedici tasirlo baglidir. Lakin hamin mi-
alliflorin sonraki eksperimentlarinds yuvenil hormonunun bir-
basa tosir etdiyi hodof misyyanlosmisdir. Belo ki, Samia cyn-
thia ricini-nin ganad l6vhalari va ya piy cismi hiiceyralarinin
nivaloarino birbasa stimuloedici tosiri RNT-nin sintezino sobab
olur.

124



Bauman (Baumann, 1968) YH-in dolay: yolla tosirini
oks etdiran fargli fikirlor iroli siirmiisdiir. Onun fikrinca, YH-1n
ilkin effekti, hiceyro membranasimin potensialini doyismok,
keciriciliyini artirmaq Vo onlarin depolyarizasiyasint hayata
kegirmokdan ibarotdir. Bu doyisikliklor noticasindo membra-
nanin Na'kationlar {igiin keciriciliyi koskin suratdo artir vo bu
zaman nuvadaxili qatiliq yiiksolib, hiiceyranin genetik aparatina
tosir gostorir. Bu fikir, digor muolliflor torafindon do tosdig-
lonmigdir (Barber et al., 1981; Yamamoto et al., 1988; Davey,
2000; Pszczolkowski et al., 2005; Wang et al., 2009). Bels ki,
Lezzi vo basqalarn (Lezzi, Frigg, 1971; Lezzi, Wyss, 1976)
hiranomidlarda politen xromosomlarin pufflarina YH-in tasirini
todqiq edarkan analoji naticalori aldo etmislor. Ch.tentans va
Ch.thummi-nin pupgabagi marhalada olan fordlorina hormonla
inyeksiya 24 saatdan sonra pufflari, tiiptircok vozilorin xro-
mosomlarinin yalniz miioyyan lokuslarinda (Ch.tentans - 19A
va 19B; Ch.thummi- 1,1-1,2) amalo gotirmislor. Bu zaman tac-
rid olunmus xromosomlarda bu effekti oaldo etmok mimkiin
olmadigindan miislliflor belo naticoys galmislor ki, YH-1 dolay1
yolla, yoni hiiceyrado Na* kationlarmin gatiliginin vo hiiceyra
membranalarinin kegiriciliyinda dayisikliklor amala gatirmoaklo
tosir gostarirlor (Davey, 2000).

Tocrid olunmus xromosomlar iizerinde Na® ionlarmnimn
gatiliginin artmasinin YH-a qarsi hossas xromosom lokuslarin-
da dekondensasiyasini omolo gotirmasi siibut olunmusdur
(Lezzi, Gilbert, 1969). Belo Ki, tocrid olunmus niivalarin xro-
mosomlarinda Na* qatiliginin artmasi, YH-1n tosirindan in vivo
soraitdo foallasan homin lokuslarda pufflarin amolo galmasina
sobob olmusdur. Bu moalumatlar asasinda na YH va gen, na da
hormon va Na" arasinda birbasa tosirin olmamasi haqqinda fikir
irali siiriilmiisdiir. Genin faallasmasinin ilkin mexanizmi, Na*
ionlar1 ti¢iin hiiceyra membranasinin kegiriciliyinds ifads ol-
unur Ki, bu da 6z névbasinda, xromosomlara spesifik tasir gos-
torir.
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YH-wn hiiceyranin genetik aparatina birbasa tasir na-
zariyyalari: 1) Translyasiya (6turtculik) saviyyasinds tan-
zim noazariyyasi ilk dofo boyik un xirildag bocayinds
pup—imago metamorfozunun tonzimi mexanizmi arasdirilar-
kon formalasmisdir (/lan et al., 1972). Eksperimentlor bocayin
YH ilo islonilmis vo tomiz fardlori (yoxlama varianti) tizorinds
aparilmis vo bu zaman sarbast sistemlor — ribosom, nRNT-si,
foallagdirici fermentin kombinasiyasindan istifado edilmisdir.

Molum olmusdur ki, normal fardlords bu sisitem, nor-
mal imaginal kutikulaya xas olan ziilallar1 sintez etmok gabiliy-
yatino malikdir. Belo kutikulanin torkibinds 20%-o godor tiro-
zin vo nisbaton az migdarda leysin amin t-su olur. YH vo ya
yuvenoidlorlo islonilmis puplardan (tocriibo varianti) oldo
olunmus nRNT vo ya enzim sistemdo iss ziilalin torkibins daxil
olan tirozinin miqdar1 kaskin azalir, lakin bu zaman leysinin da-
xilolma intensivliyi doayisilmoaz qalir. Noticads, kutikulyar zil-
allarin sintezi pup tipindo gedir.

Maraqhidir ki, kombinasiyada doyisiklik etdikds, yoni ri-
bosomlar YH ils islonilmis puplardan, nRNT-si vo enzim nor-
mal fordlordan gotirildikds kutikulyar ziilallarin sintezinin xa-
rakteri pozulmur va onlarin mohsulu adi imaginal tipds hoyata
kecir. Bu onu siibut edir ki, hormon — hom pup, ham do imagi-
nal ziilallarin sintezini tomin edon ribosomlara heg bir tosir
gostormir. Lakin YH-1n tosiri nRNT-nin faaliyyatins tosir gos-
torir vo bu zaman o, selektiv suratdo (segicilikla) azomirli
MRNT-nin yeni formalaria spesifik amin tursularini ¢atdirr,
bununla da imaginal ziilalin sintezi molumatinin (uzunémiirlii
mRNT) olmasina baxmayaraq, pup tipli ziilalin sintezini tomin
edir.

Bu nacriblor onu gostarir ki, mixtalif tipli (pup vo ya
imaginal) kutikulyar ziilallarin sintezi, translyasion soviyyado,
yani kutikulyar mRNT-nin translyasiyasina nozarat yolu ilo ton-
zimlanir.
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2) V.Novakin gradient-amil nazariyyasi orijinaldir, belo
Ki, YH-in molekulyar saviyyada tosir mexanizmini bilavasito
bu hormonun DNT molekulunun uc hissasina birlosmasi ilo
izah edir. Novak (Novak, 1956) sudloyan taxtabiti nimfalar1 tiz-
arinda tacriibalar qgoymus vao miayyan etmisdir ki, YH-1n olma-
dig1 soraitdo slrfonin bazi toxumalarinin boyiimasi tamamilo
dayanir. Miiallif bu noticoys asaslanarag, gostormisdir ki, hogo-
ratlarda metamorfoz, toxumalarin béytima tipinin izometrik
(barabar, miintazom) formadan gradient (todrici) formaya kec-
moasi ilo baglhidir.

Bu toxumalarin boyiima gabiliyystini itirmosina sabab,
hipotetik (forz olunan) gradient-amilinin inaktivlosmosidir; ha-
min amilin dagiyicist DNT molekulunun uc qrupudur. Bu
farziyyaya gora, DNT-nin replikasiyasi yalniz qradient-amil uc
grup ilo birlosmis oldugda miimkiindiir. Ontogenez boyu bir si-
ra ardicil DNT molekulunun replikasiyast bas verir vo bu
zaman kimyovi differensiasiyanin gedigindo huiceyralorin hayat
foaliyyatinin  mohsulu olan morfogenetik amillor yaranir.
Homin morfogenetik amillor, gradient-amilin DNT molekulun-
dan gopmasina imkan verir, naticads replikasiyan1 davametmo
gabiliyyati yox olur.

Replikasiya dayandigdan sonra badanin muvafiq hisso-
lorinin boylimasi do dayanir. Bu zaman YH-1n istiraki ondan ib-
arot olur ki, morfogenetik amillarin tosiri altinda inaktivlosmis
DNT molekulalari ilo alagoys giron hormon itirilmis vo ya ina-
ktivlosmis qradient-amili kompensasiya edir, bununla da onlara
normal replikasiya etmak gabiliyystini qaytarir.

Surfanin inkisaf dévriinde YH-1n titri yiiksak olur va bu
zaman hormon gradient-amilin yoxlugunu kompensasiya edir,
naticado, toxumalarin son yasa qodar normal bdylmasi tomin
olunur. Hormonun qatiliginin enmasi metamorfozdan ovval bas
verir vo bu, onunla bagli olan DNT molekulalarinin azad olma-
simna gotirib ¢ixarir. DNT molekulalarinin replikasiyaetma
gabiliyyati do yox olur. Boylmo gradienti metamorfozun acac
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sababidir vo miallifin (Novak, 1956) fikrincs, onu, YH-n foa-
liyyati ilo surfo fazasinin axirina kegirilmis embrional morfoge-
nezin son marhoalasi hesab etmak olar.

3) Uilyams va Kafatosun repressiya nazariyyasi (Wil-
liams, Kafatos, 1972) onunla farglonir ki, YH-in tasirinds ilkin
vaziyyat gostorilir. Bu, eyni genetik malumata malik olan surfo,
pup vo imaginal hiceyralorin YH-1n titrinin doyisilmasindan
asili olarag, 6zinu mixtolif ciir aparmasidir. Bu forziyyanin
mahiyyati ondan ibaratdir ki, har bir hiiceyradsa eyni vaxtda
gen-operatorlar vo promotorlarla tochiz olunmus 3 tip operonlar
vo 3 tip tonzimlayici genlor — surfo (tirtil), pup, imago vardir
(sokil 40).
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Sakil 40. Hasoaratlarin bdytims Vo metamorfozun gedisi zaman1 YH-
m genlarin faalligmin tonzimloanmasinds istirakini oks etdiron sxem
(Williams,Kafatos,1972; modifikasiya: Burov,1983):a-c-strfo, pup, im-
ago morholalorinin  formalasmasimi miioyyonlosdiran ziilallarin sintezino
cavabdeh olan genlor: | —surfonin- surfoys inkisafi (YH-1n yiiksok titri); 11-
stirfanin-pupa inkisafi (YH-1n asag titri); l1l-pupun imagoya inkisafi (YH-in
olmadig1 sorait): 1) promotor; 2) repressor-korepressor (YH); 3)b vo ya ¢
geninin mRNT-do sintez olunan repressor; 4) a-c- genlarinin mRNT-do sin-
tez olunan zulallar
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Hor bir promotor, RNT-polimerazaya muvafiq galon sp-
esifik matriksa malikdir vo 0, molumati “oxuyur”, ontigenezin
homin moarholasinds bu proses hoyata kegir.

Sokil 40-da toqdim olundugu kimi, pup gen-operatoru
yalniz YH-m yiiksok titrinds foal olan repressor torafindon iso
salinir. Imaginal gen-tonzimloyici, basqa repressor torofindan
iso salinir. Bu repressor yuvenil hormonunun ham yiiksok, hom
do asag titrinds foal olur. Hormonun olmadig: soraitds hor iki
repressor inaktivlosir vo bu zaman miivafiq operonlarin struktur
genlori foaliyyato baslayir (sokil 40). Belaliklo, sxemdon go-
riindiiyti kimi, YH korepressor rolunu oynayir, pup vo imago-
nun ziilallarinin sintezi barado malumati veran genlorin sintetik
foaliyyatinin qarsisini alir.

Postembrional inkisaf boyu, yoni YH-n titrinin yiiksok
oldugu zaman pup va imaginal gen-operatorlar “repressor-YH”
kompleksi torofindon qapali qalir. Oksino, slrfo gen-
operatorlar1 agiq olur vo stirfo RNT-polimeraza, siirfa struktur
genlari hagqinda genetik malumati aparir, yani sirfonin inkisaf
programinin transkripsiyasi hoyata kecirilir (sokil 40, I).

Siirfonin son yas dovriinde corpora allata vazilorinin
foallig1 kaskin azalir, hormonun gatilig1 enir vo sonraki inkisaf,
ekdizonun yuksak, YH-1n isa asag titri soraitinds gedir. Bunun-
la olagodar olarag, “pup repressor-YH” kompleksi dagilir,
repressorun 6zl iso gen-operatoru azad edir. Naticods, pupun
inkisafi li¢iin vacib olan birlosmalarin sintezino dair genetik
molumatlar transkripsiya olunur. Farz olunur ki, eyni zamanda
imaginal repressorlarin sintezino do omr verilir. Imaginal rep-
ressorlar surfo inkisaf morholosinds do istehsal olunurdular. Bu
zaman slrfo gen-operatorlar1 ilo uygunluq toskil edon yeni
repressorun istehsalina da omr verilir vo 0, YH-1n istirakindan
asili olmadan, onlarin faaliyystini dayandirir. Belsliklo, son
yash stirfalords vo pupun ilk ginlorinds YH-in titrinin asagi
enmasi, pup genlorin foaliyyatinin baglanmasi vo imagonun
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(hamginin surfonin) genlorinin foaliyystinin dayandirilmasina
sobab olur (sokil 40, I1).

Imaginal inkisaf YH-1n tamamilo yox oldugu bir sorait-
do baslanir. Bu zaman imaginal repressor dziiniin korepressor-
undan mohrum olmus, imaginal gen-operatoru ilo uygunlugunu
itirmis vo onu azad etmis olur. Bu, imaginal tipli birlogsmalorin
omolo galmasino omrin verilmasini stimulo edir vo eyni
zamanda, foalligit YH-dan asili olmayan siirfa(tirtil) vo pup
repressorlarinin matriksinin iso diismasina sabab olur (sakil 40,
).

Sokil 40-da togdim olunmus sxemds YH-dan asili olma-
yan sirfa(tirtil) vo pup repressorlarmin daxil edilmoasi diggati
calb edir. Homin repressorlarsiz metamorfozun miixtalif dovr-
larinds ekzogen YH va yuvenoidloarin tasiri, hormonun moanbayi
olan corpora allata vazilorinin ¢ixarilmasindan sonra amals go-
lon effektlori izah etmak ¢otin olardi. Masalon, pup—imago
qabigqdoyisma mexanizminin dayandirilmast vo yuvenoidlarin
tosiri altinda ikinci dofo puplarin formalagsmasii bels izah et-
mak olar.

Korepressor kimi ¢ixis edon yuvenoidin daxil edilmasi
(ekzogen mudaxila) imaginal repressoru foallagdirir vo bunun
naticasinds imaginal gen-operator tocrid olunur. Bels ki, bu za-
man artiq tirtil (vo ya slrfa) gen-operator, hormondan asili
olmayan repressor vasitasilo tocrid edilmisdir vo tirtil (vo ya
sirfa) operon iglomir, hamginin inyeksiya olunmus yuvenoidin
miqdarindan asili olmayaraq, pup repressor barpa oluna bilmir.
Belaliklo, bitun hiiceyra genomundan yalniz pup inkisafina da-
ir molumatin reallasmasi ilo bagli olan genlor foal galir. Bu iso
ikinci dofs programin reallasmasina gatirib ¢ixarir. Analoji yol-
la slrfo—pup vo ya surfo—imago metamorfozunun blokadasi
bas verir. Bu zaman siirfa alamatlorini gqoruyub saxlayan surfa
operonlarinin foalligi davam edir digarlori ise dayandirilir.

YH-in monbayi olan c.a. vozilarinin ¢ixarilmasi natico-
sinds vaxtsiz metamorfozun baslanmasini, siirfo toxumalarinin
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bOylmosinin garsisinin alinmasi ilo alagslondirirlor. Beloa ki,
yuvenil hormonunun titrinin todricon azalmasi bir-birinin ardin-
ca pup, sonradan imaginal programlarin iso diismasine sobab
olur. Bununla slagadar olaraq, ¢cox vaxt 6ziinde hom pup, hom
do imago slamatlorini dasiyan fardlor formalasir.

Slama (Slama, 1973) yuvenil hormonlarinin tasSir
mexanizmini bu ndgteyi-nozordon izah edir vo diqgeti, YH-mn
hliceyro differensiasiyasini miioyyanlagdiran bir bioloji aktiv
madds olmamasina yonaldir. Onun fikrinca, hasoratin morfoge-
nezinda hiceyro differensiasiyasi genetik cohatdon program-
lasmis prosesdir vo homeostazis, toxumalar arasinda donor
alagolor vasitasilo tonzimlonir. Eyni bir zamanda muoayyoan to-
xumada hiiceyrolorin determinasiyasi (yani sobobli inkisafi) ho-
min novin hlceyra genotipino mivafiq hormonal stimulu (vo
ya oksina hormonun olmamasini) tolob edir. Yuvenil hormonu
yalniz determinasiya dovriindo tosir gostorir vo bununla da
inkisafin hansi yol ils reallagsmasini miioyyanlosdirir.

Yuvenil hormonunu korepressor kimi togdim edon for-
ziyyo daha munasibdir, ¢linki ham hormon vo yuvenoidlorin
tosiri naticasinda amols golon effektlori dlizgiin izah etmayos im-
kan verir, ham do mdvcud digor farziyyslorlo (Jacob,Monod,
1961; Bonner, 1965 va b.) uygunluq toskil edir.

11.3. Reproduktiv inkisafin tanzimi

Hosoratin reproduktiv sistemi uzun miiddat arzinds for-
malagir vo homin middst oarzindo organizmds hormonlar,
onlarin titri dofolorlo doyisir. Surfo (tirtil) moarhalasinds cinsi
vazilar va sistemin digor struktur elementlari olan ¢ixarici boru-
lar, alava cinsi vazilorin tomali qoyulur. Qametogenez disi vo
erkok fordlorda stirfo va ya pup marhalalarinds gonial bélinma
Vo cinsi hiceyralarin meyotik doyiskonliyi ilo baslanir; vitello-
genez va spermatogenez proseslori yetkin fordlords basa gatir.
Bu proseslor muxtalif saviyyado endokrin nozarst altinda
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hoyata kegir. Nohayat, hor iki cinsin reproduktiv davranig xiisu-
siyyatlori (“qullug géstarmak”, kopulyasiya, yumurtagoyma) do
hormonal nozarot altinda bas verir. Hogoratda reproduktiv inki-
saf 3 hormon torafindon — faallagdiricit (PTTH), yuvenil hormo-
nu va ekdizon vasitasils reallasir.

Oogenezin hormonal tanzimi. Disi fordin reproduktiv
sistemi bir ciit yumurtaliq, tok va ciit yumurta borulari, alava
cinsi vazilar, toxumgoebuledicidon ibaratdir. Yumurtaliglarda yu-
murta hiiceyrasinin inkisafi, yani oogenez prosesi bas verir.
Hosorat oogenezinin mixtolif sitoloji aspektlori bir ¢cox todqi-
gatlarda 6z oksini tapmisdir(Mahowald,1972; Telfer, 1975; Ay-
zenstand, 1977, Qruzova, 1977).

[Ikin yumurta hiiceyralori riiseym yollarinda formalasir
vo mitotik bolinmo yolu ilo oogoniyan1t omolo gatirir.
Oogoniyanin son generasiyasi meyozu kegirir vo bu marhalada
DNT-nin miqdarinin ikiqat artmasi bas verir. Omols galon yeni
oosit 4C DNT-yo malik olur. Oositin bdylims marholosi 2
fazaya ayrilir: Kicik va ya ilkin faza va boyik boyima fazas:.
Kicik bdylims fazasinda oositin niivasindo meyotik doyisiklik-
lor gedir, yani bu fazada homoloji xromosomlarin konyugasiya-
s1, sinaptonem kompleksin yaranmasi, krossinqover bas verir.
Kicik boylmo fazasinin sonunda oositin niivasi ilkin diploten
morhaloda olur. Oogenezds diploten morholo davamiyyatlidir,
demok olar ki, oositin boyuk bdyimo fazasi boyu miisahido
olunur. Bu fazanin avvolinds sitoplazmatik (previtellogenez),
sonradan iss trofoplazmatik bdyiimo bas verir.

[k reduksion béliinmonin metafaza vo anafazasi trofopl-
azmatik (vitellogenez) béylmonin axirinda va ya ovulyasiyadan
sonra geyds alinir. Darhal sonra ikinci reduksion boltinma pro-
sesi bas verir (Mahowald,1972).

Hosoratlarda oositlor yumurta borulari vo ya ovariollarda
inkisaf edir. Qidalandiran hiiceyralorin miqdar1 vo yerlogsmasin-
don asili olaraq, ovariollarin 3 tipi forglondirilir: panoistik (qi-
dalandiran hiiceyralori olmayan ovariollar), politrof (hor yu-
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murta kamerasinda bir oositi vo bir ne¢a gidalandiran hiiceyrasi
olan ovariollar), telotrof (gidalandiran hiiceyralori hermarilords
yerlasan va bdylyan oositlors sitoplazmatik baglarla slagalonan
ovariollar) (sokil 41).

L
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Sakil 41. Hagaratlarda panoistik (A), teletrof
(B)va politrof (C) ovariollann qurulugu: a-
hermari, &- vitellyari (1- oogoniva, 2- oosit, 3-
follikubyar hiiceyra, 4- sari, 5- sarilig baglar, 6-
trofik zinsiti, 7- trofositlar
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Butin hasarat ndvlarinds oogonial bélinma surfa(ve ya
tirt1ll) morholasinds bas verir. Bu zaman ekdizon hormonunu if-
raz edon PTV va yuvenil hormonunu sintez edan slava cisimlor
(corpora allata) foaliyyat gostorir. Oogonilarin oositlors va qi-
dalandiran hiiceyralora differensiasiyasi hagorat novlarinin ¢o-
xusunda surfa (tirtil) vo pup inkisaf morhalalorinds bas verir.
Hosoratda oogenezin bu dovri nisbaton yaxsi tadqiq olunmus-
dur.

Politrof tipli ovariollarda yumurta kamerasinin morfoge-
nezi ilk dofo olaraq, Uzor bdcokds Oyronilmisdir (Giardina,
1901; sitat: Burov, 1983). Sonradan D.melanogaster —do 00sit-
lor va trofositlorin differensiasiyasi elektron mikroskop altinda
doagiglikls tadqiq olunmusdur. Bu névda oogonial mitozu yet-
Kin fordin inkisafi boyu misahido etmok muimkindir (King,
1970).

Bir oogonial hiiceyrs dord tur boliinarak 16 yeni hliceyra
amoalo gatirir ki, bunlar sitoplazmatik kanallarla bagli olur. Bun-
lardan yalniz ikisi (4 kanali olanlar) meyozu kegirib, prooosit-
lora gevrilir, digor 14 hiiceyrs isa (hor birinds 1-3 kanali olan-
lar) gidalandiran hiiceyralara gevrilirlor.

Hazirda teletrof tipli ovariollarda iki qiz hiiceyradon ha-
nsiin oositi, hansiin gidalandiran hiiceyralorin inkisafini mi-
ayyanlagdiron amil molum deyil. Belo ki, Creophilus maxil-
losus bocayinda qiz hiiceyralor arasinda sitoplazmatik kanallar
askar olunmasa da onlarin hermarilords yerlosma xUsusiyyatina
(xotti) gors bels bir sxem irali siirmiislor ki, zoncirin butln hiic-
eyralarinin (konardakilar miistosna olmaqgla) 2 holgovi kanali
vardir. Konarda yerloson hiiceyralorin iso yalniz bir kanali
maovcuddur. Bu hiceyralorin “agibati” muxtalif olur, yani biri
oosito, digari iso trofosito cevrilir (Kloc, Matuszewski, 1977).
Creophilus maxillosus-un prooositlorinds  ekstraxromosom
DNT-nin cisminin askar olunmasi siibut edir ki, zoncirdo olan
battn huceyralorin sinxron bolinmasi zamani yalniz asagida
yerlogan hiiceyro DNT cismini ala bilir. Homin hiiceyrs follik-
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ulyar toxuma ilo slago naticasinds oosito gevrilir, digarlori iso
trofositloro godor inkisaflarini davam etdirirlor. Molum olmus-
dur ki, sartqanadlilarda oositlarla trofositlorin inkisaf yollarinin
ayrilmas1 vo differensiasiyasi mitozlar1 bitdikdon sonra, ya da
trofositlor meyoza girmoadon bas verir (Kloc, Matuszewski,
1977; Kojanova, Pasicnik,1979). Byuningin fikrinco (Buning,
1972) bu proses, hermarinin bitun hiceyralarinin meyozun pr-
ofazasinin ilk morhalalorini paxitenaya godor sinxron sokildos
kecirdikdon sonra hoyata kegir.

Bocoklorda (Coleoptera) oldugu kimi, taxtabitilords do
(Hemiptera) oositlorin son miqdart yetkin morhalalara gador
muayyanlasir, yoni imagoda yeni oositlorin amalo galmasi mi-
sahida olunmur. Lakin agar bdcaklarin hermarilarinds oogonial
mitozlar surfo vo ya pup morhalasinds tamamilo dayanirsa
(Blning, 1972; Kloc, Matuszewski, 1977), taxtabitilords biitiin
reproduktiv dévr arzindo hermarilorin apikal qutbinds mitozlar
davam edir va imaginal gabiqdeayismadon sonra iss oogqoni no-
sillorinin hamusi1 trofositlora cevrilir (Kojanova, Reutskaya,
1983). Tirt1l vo puplarin hermarilarinds gedan oogenezin ilkin
marhoalalarinin endokrin tonzimi barodo malumat, demak olar
ki, yoxdur. Yalniz o malumdur ki, bu proseslor hormonlardan
asih deyildir (Highnam, Hill, 1977).

Adatan cinsi vazilorin inkisafinin hormonal tanzimi mi-
xtalif Usulla dyronilir, yani vazilorin ¢ixarilmasi va transplanta-
siyasi, hagoratin hormon vo analoqlart ilo emali, in vitro sorait-
do suni mihitdo inkisaf edon qonadalara hormonlarin birbasa
tasiri ilo.

Surfa fazasinda cinsi vazilorin differensiasiyasmin hor-
monal tonzimi, Panstrongylus megistus (Hemiptea) taxtabitisi
Uzarinds tadqiq olunmusdur(Furtado,1976;1979;Raabe, 1977).
Belo ki, carrahi mudaxilo (NSH-1n elektrokoaqulyasiyasi, beyin
Vo PTV-nin transplantasiyasi) yolu ilo son yasda olan siirfalorda
oositlorda oogonial mitozlar vo meyozun neyroendokrin tanzi-
mi miosyyanlogmisdir. Malum olmusdur ki, ooqonial mitozlar
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NSH-in A tipli pars intercerebralis —lo induksiya olunur. Hoa-
min hiceyralorin gixarilmasi mitozlarin dayanmasi ila naticalo-
nmisdir. Oositlordo meyozun baslanmasit A'-tipli NSH-la tan-
zimlanir. Bu tip, ekdizonu ifraz edon PTV-nin faallasmasi yolu
ilo tonzimi hoyata kegirir.

Bas beyin vo NSH-in Tenebrio molitor-un son yasl sur-
folari ovariollariin tonziminds istiraki stibut olunmusdur (Alz-
ouma, 1977). Homin ddvrds oogonilarin 0osit vo gidalandiran
hlceyroalors differensiasiya bas verir. Belo ki, bu névin pupla-
rindan ¢ixarilmis vo suni mihito yerlogdirilmis yumurtaliglari,
yuvenil hormonu analoqunun oldugu bir soraitds inkisaf etmo-
diyi halda, ekdizonun tasiri altinda oositlori differensiasiya et-
mis vo boyumasi stimulo olunmusdur (Kojanova, Reutskaya,
1983). Oksina, Galleria mellonella-da tirtil qonadalar1 heg bir
hormonun olmadig1 bir soraitds (in vitro) inkisafi davam etmis
vo bu zaman, ooqonial bolinmo, oositlorin, trofositlorin diffe-
rensiasiyasi, oositlorin sitoplazmatik boyimasi, follikulyar hu-
ceyralorin  bolinmosi miisahido olunmusdur. Lakin hamin
névdo tirtilin cinsi vazilorinin 2-giinliik ovariektomiya edilmis
puplara kdcurilmasi mixtalif noticalarin alds olunmasina sobob
olmusdur: pupun bodonino kogiiriilmiis son yash tirtillarin
yumurtaliglarinin(3-cii giinii) inkisafi tocrid olundugu halda, 6-
giinliik tirtillarin yumurtaliglarinin inkisafi davam etmis vo on-
larda normal sokildo yumurta kameralar1 formalagmisdir (Ku-
maran, 1978).

Belaliklo, geyd olunan eksperimental naticolorlo subut
olunmusdur ki, ovariollarin ilkin inkisaf morhalosinds, yoni
oogonial mitozlar va oositlor, trofositlorin differensiasiyasi ge-
don zaman hormonal nozarat, beyinin NSH-1 va ekdizon taro-
findon hayata kegirilir (sokil 42). Bu naticalori, spermatogene-
zin hormonal tanzimina dair molumatlarla (bax: “Spermatoge-
nezin hormonal tonzimi”) mugayiss etdikds malum olur ki, ha-
soratin cinsi hiiceyralorindo gedan gonial mitozlar vo meyotik
doyisikliklor yuvenil hormonunun istirakini talob etmir. Homin
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proseslorin gedisi, ontogenezin elo bir dovring tesaduf edir ki,
bu zaman hemolimfada YH-1n titri asag1 soviyyado olur.
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Sakil 42. Mixtalif hasarat ndvinda disi cinsi sistemin inkisaf saviyyasi (Walkymario et al,,
2005-3 gdira): 1-2 - Harmigera 3-cli va 5-ci yas birtillannda ovariollarin an yiksak inkisaf saviyyasi; 3-
oositlarin morfoloji qurulus elementlari; 4- Podisus nigrispinus (Heteroptera) ovariollonnin gérindsd; 5-
Tenetrio molitor va 6- Muscao domestica ovariollaninin miixtalif inkisaf saviyyasi; CH- kaliks, yani ovari-
olun genislanmis hissasi; FB- piy cismi; LO-lateral yumurta borusu; M- mikropilin davami; O- oosit;
OV- ovariol; TF- terminal liflari (bars=100 mm)

-

Sitoplazmatik bdylims zamani oositlorin vitellogenezo
hazirliq prosesi gedir. Nutrimentar tipli oogenezo malik olan
hagarat névlerinds sitoplazmatik bdytms, ribosomal-RNT ila
tochizat1 hoyata kegiron gidalandiran hiiceyralorin normal foa-
liyyatindon asilidir. Oositlar vo gidalandiran hiiceyralarin mor-
foloji differensiasiyasi bitdikdon sonra inkisaf, onlarin ooge-
nezinds hoyata kecirdiklori funksiyalara miivafiq sokilds gedir.
Bu zaman oositlarin nivasinds diploten xromosomlar kariosfe-
rant amala gatirir (Qruzova,1975). Qidalandiran hiiceyralorin
nivalorindo DNT-nin ¢oxsayli replikasiyas1 bas verir va bu,
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sonraki prosesa - ribosomal-RNT-nin intensiv suratds sintezina
hazirliq dévriinii formalagdirir.

Hazirda trofositlorin endopoliploid nlivasinin hansi yolla
(endomitoz va ya politeniya) formalagmasi tam sokildo aydin
deyil. Belo ki, hom endomitoz, ham do politeniyanin miisahido
olunmasi haqqinda fikirlor irali surultr (Kojanova, Reutskaya,
1983). Bir sira tadqiqatlarin naticalorino gors, DNT-nin nisan-
lanmis ““saloflori”nin trofosit nlivalorine daxil olmasi ham poli-
trof, hom do telotrof ovariollarda geyds alinmigdr.

Askar olunmusdur ki, panoistik, yani gidalandiran hi-
ceyralorin olmadig1 ovariollarda, ribosomal-RNT-nin sintezi
oositlorin nlivasinds gedir. Bu zaman nlvalor hocmin boyukli-
yu va daxilinds ¢oxlu kigik niivaciklor, “qilciq” tipli xromoso-
mlarin olmasi ilo forglonir (Bier et al., 1967).

Meroistik ovariollarda ribosomal-RNT-nin sintezi, yal-
niz qidalandiran hiceyralorin nivalorinds hoyata kecir. Bu za-
man oositin nlivasi RNT-nin sintezindo olduqca zoif foalliq nii-
mayis etdirir (Mahowald, 1972; Qruzova, 1977). Sitoplazmatik
bdyumo morhalasinds oositin hocmi, yalniz gidlandiran hiicey-
rolordon alinan vo osasan do ribosomlardan ibarot olan material
hesabina atrir.

Uzun middoat belo bir fikir hokm sdrdrdd ki,
hosoratlarda previtellogenez proseslori hormonal yolla tonzim
olunmur vo ya tamamilo YH-dan asili deyil. Ciinki Rhodnius
prolixus-un (Pratt, Davey, 1972) vo Pyrrhocoris apterus-un
(Masner, 1968) disi fordlorinin allatektomiyasi previtellogenez
dovrinds oositlorin normal inkisafint pozmamigdir. Tenebrio
molitor bdcayinds do analoji naticalor alds olunmusdur, yani
allatektomiya oositlorin sitoplazmatik boyiimasins tasir gostor-
momisdir. Bu név {izorinds in vitro soraitdo aparilmis tocribo-
larla siibut olunmusdur ki, miihitds beyin va ya piy cisminin ef-
irdo hall olan fraksiyasi olduqda previtellogenez normal kegir
(Laverdure, 1972). Muollifin fikrinco, neyrosekresiya dolay1
yolla gonadotropik tasira malikdir ki, bu tasir, oositlorin boyu -
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mosi Ugun vacib olan bazi birlosmalorin piy cismi torafindon
sintezina gatirib ¢ixarir. Qansoran agcaqanad Aedes aegyptii-do
do oogenezds oositlarin sitoplazmatik boyimasinin NSH-1n fo-
aliyyatindon asililigi siibut olunmusdur (Gwadz, Spielman,
1973). Belaliklo, hosoratlarda oositlorin sitoplazmatik boyiimasi
bas beyin NSH-nin nozarsti altinda gedir. Prosesin gedisino to-
sirinin formas1 malum olmasa da YH-1n da istiraki bir ¢ox nov-
lords siibut olunmusdur.

XX asrin 80-ci illorinda 0ogenezds oositlarin sitoplaz-
matik boylimosina ekdizonun tasirini oks etdiron molumatlar
dorc olunmusdur. Bels ki, qansoran agcaqanad Aedes aegyptii-
do ekdizonun yeni formalasmis oositlorin hermarilordon ayril-
mas1 vo yumurta kamerasinin formalagmasina tosiri askar olun-
musdur (Beckemeyer, Lea, 1978). Previtellogenez zamani
oositlorin bdyuma prosesinin tonziminds oostatik hormonun
(OH) rolunu geyd etmok lazimdir. Homin hormon
ingibirlogdirici amil kimi istirak edir vo Yyetismis oositlor
torofindon ifraz olunur. Belo bir molumat vardir ki, bozi
hosoratlarda hor yumurta borusunda bitin oositlorin inkisafi
ciddi sokildo koordinasiya olunmus bir prosesdir, yani cavan
oositlorin  boylimo vo inkisafi terminallarin vaziyyatindon
asihidir (Pratt, Davey, 1972). OH tomiz halda identifikasiya ol-
unmamigdir, bununla belo gOstorilmisdir ki, Musca domestica-
ya yetkin yumurtalarln spirtli ekstraktinin inyeksiyasi, previ-
tellogen  oositlorin  inkisafinin  tormozlanmasina  sobab
olmusdur. Oksino, ovariollar1 ektomiya olunmus (¢ixarilmis)
milgoklards bu inyeksiya corpora allata-nin inaktivlesmasi ilo
noticolonmisdir (Adams,1970, 1980). Hor bir ovariolda
oositlorin say1 va inkisaf marhalasini tonzimloyan bu slags,
digar hogorat novlorinds do askarlanmisdir. Belo ki, Rhodnius
prolixus taxtabitisindo “cavan” oositlorin inkisafin1 tormoz-
layan antigonadotropinin yetismis yumurtaliglar torafindon
sintez olunmas1 miiayyan olunmusdur (Pratt, Davey, 1972).
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Belo bir fikir iroli siirilmiisdiir ki, bu birlosmonin monbayi
yumurtalar deyil, yumurta borularidir (Huebner, Davey, 1973).

Belaliklo, analiz edilmis naticalordon gorunir ki, sitopla-
zmatik béylmos zamani “cavan” oositlorin inkisafi bir ne¢o hor-
mon torafindan tonzimlonir (sokil 43).
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Sakil 43. Hosoratlarda reproduktiv inkisafin hormonal tonzimi cxemi

Hosoratin vitellogenez prosesinin tonziminds yuvenil
hormonu da istirak edir. Coxsayli tadqigatlarla siibut olunmus-
dur ki, alava cisimlorin (corpora allata) ¢ixarilmasi vitelloge-
nezin dayanmasina sabab olur vo bu zaman sari ils birlikds oo-
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sitlorin degenerasiyasi bas verir (Engelmann, 1969, 1976, 1979;
Hagedorn, Kunkel, 1979; Kuliyeva, Agamaliyev, 2004).

Noaticalor onu siibut etmisdir ki, mixtalif hasorat név-
lorindo yumurta hiiceyralorinin yetismasi U¢lin YH vacibdir.
Nadir hallarda, bazi kopanok va iynacalordo oogenez prosesi
YH-1n istiraki olmadan normal ke¢a bilmisdir. Hotta R.prolixus,
S. bullata, M.domestica, Melanopus sanguinipes-do allatekto-
miya vitellogenezi dayandira bilmomisdir, yalniz prosesin bir
godor zaif getmasina sobab olmusdur (Adams, 1980).

Hosorat yumurtas: sentrolesital tiplidir, yani tamamilo
sar1 maddasi ilo dolu olur, onun formalagmasi miirokkab pro-
sesdir (Ayzenstadt, 1977). Yumurta sarisinin torkibi zilal vitel-
lindon toskil olmusdur. Vitellinin salofi isa vitellogenindir ki,
piy cisminin hiiceyralari tarafindan sintez olunur vo hemolimfa-
nin torkibindo bOyliyon oositlora catdirilir. Kimyavi tabistine
goro, vitellogeninlor lipoglikoproteinlordir: muxtslif hagorat no-
vinds lipidlarin migdar1 6,9-dan 15,7%-a qodor, karbohidratlar
— 1-don 14%-o godoar olur (Engelmann, 1979). Vitellogeninlarin
oositlor torafindon monimsanilmasi selektiv xarakter dasiyir,
yani hemolimfada mévcud olan biitiin ziilallardan yalniz vitel-
logeninlar oositds toplanir vo onun miqdari digarlorine nisbaton
20-100 dafs artiq olur (Hagedorn, Kunkel, 1979).

Vitellogeninlorin oositlors daxilolma mexanizmi tam so-
Kildo todqig olunmasa da malumdur ki, onlarin membranalarin-
da bu ziilalin molekulalarin1 “taniyan” xiisusi reseptorlar vardir
vo hamin prosesin getmasinds vitellogeninlorin torkibino daxil
olan karbohidratlar mévcuddur, lakin bu birlasmalarin rolu mu-
ayyanlosmomisdir.

Vitellogenezin gedisindo follikulyar epitelinin istiraki,
bu hiiceyralardan mohrum olan oositlorin hemolimfa ziilallarini
monimsaya bimomalori ilo siibuta yetirilmigdir (Kojanova, Re-
utskaya, 1983). Elektron-mikroskopik va avtoradioqgrafik tadqi-
gatlarla hemolimfadan ziilallarin oositlara 6tlrilms mexanizmi
misyyan edilmisdir. Bu todqiqatlarin miislliflori (Kessel, Bea-
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ms,1963; Roth, Porter, 1964; Anderson, Spielman, 1971; Haus-
man et al., 1971; Huebner, Anderson, 1972;, Engels, 1973) si-
but etmislor ki, ziilallarin 6tiirilmasi pinositoz yolu ilo follikul-
yar epiteli hiceyralori arasinda mévcud olan moasamalordon
hoyata kegir. Pinositoz qovuqlarinin formalagsmasinda hom
oolemanin 6zii, hom do follikulyar hiceyralor istirak edir
(Quliyeva, 2001). Pinasitoz vitellogenezs gador va ilkin marha-
Ialords daha faal olur.

Follikulyar huceyralor sart maddonin ziilallarinin sinte-
zinds istirak edirmi? Bu barado demok olar ki, malumat yox-
dur, yalniz yumurtanin vitellin ortiiyii vo xorionun sintezinds
rolu siibuta yetirilmigdir (Cummings,1972). Moalum olmusdur
ki, vitellogenez boyu differensiasiya etmis follikulyar epiteli
hlceyralorino yliksok metabolik foalliq xasdir vo bu zaman
onlarin sitoplazmasinda endoplazmatik tor, Holci kompleksi,
cox sayda ribosom olur. Follikulyar hiceyralordo RNT va
ziilallarin sintezi intensiv suratdo hoyata kecir. Belo ki, aktino-
misin-D ilo DNT-asili RNT-nin sintezi tocrid olunduqgda vitel-
logenez prosesi dayanir. Bozi novlords nisanlanmis ziilallarin
follikulyar hiiceyralordon oositlora kegmosi niimayis olunmus-
dur, lakin bu zaman homin ziilallarin sar1t maddasinin torkibina
daxil olmasi va ya todricon xorion va vitellin qatinin formalas-
mast zamani istifado olunmasi siibuta yetirilmomisdir (Marc,
2008). Lakin Anagasta kuehniella kopanayi Gzarinds in vitro va
in vivo soraitlordo inpulsiv nisanlama tisulu ilo ®H-leysinin fol-
likulyar hiiceyralors daxil olub, sonradan oositin sarisina keg-
mosi geydo alinmisdir (Gruickshank,1971).

Qidalandiran hiiceyralorin vitellogenezds istiraki barado
molumatlar dagiq deyil, daha dogrusu, bu haqda dolay1 yolla is-
tiraki siibut edon naticalar oldo olunmusdur. Bels ki, drozofila-
nin mutant formasi lizorindo aparilan tocriibolordon moalum
olmusdur ki, oositlarin nivalarinin sitoloji cahatdon normal ol-
dugu bir soraitds qgidalandiran hiiceyralorin inkisafinin pozul-
masi, vitellogenezin dayanmasina sobab olur. O da malumdur
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ki, politrof tipli ovariollarda qidalandiran hiiceyralorin maksi-
mal sintetik foalligi, previtellogenez vo vitellogenezin ovvalin-
do miisahids olunur.

Yuvenil hormonu vitellogenezi 2 yolla tonzimloys bilor:
1) piy cismindoa vitellogeninlorin sintezini vo hemolimfada on-
larin soviyyasini tonzimlomoklo, 2) hemolimfadan oosito sari
maddasini amalo gatiran birlogmalorin 6tirilmasinds istirak ed-
an follikulyar epitelinin differensiasiyasini stimulo etmoklo.

Ik dofo Engelman (Engelmann, Penney, 1966) immun-
oelektroforez Usulunu istifado edorak, allatektomiya olunmus
coyirtko Locusta maderae-nin vitellogen disilarin hemolim-
fasindan yumurta sarisinin asasini toskil edon zllalin yox olma-
sii siibut etmisdir. Lakin foal alava cisimlarin (corpora allata)
reimplantasiyast vo yaxud allatektomiya olunmus disiloro YH
ilo tosiri, yenidan vitellogeninlorin amolo golmasina sabab ol-
musdur. Artiq siibut olunmusdur ki, har ti¢ yuvenil hormonlarin
dozasinin artirilmast vitellogeninlorin sintezinin slrotini artirir
(Marc, 2008).

Askar edilmisdir ki, allatektomiya piy cisminin hiiceyro-
lorindo sitoloji doyisikliklori blokadaya alir, yoni bu zaman ni-
volorin saymin artmasi, endoplazmatik tor vo Holdji kompleksi-
nin inkisafi tormozlanir. Homin doyisikliklor isa birbasa vitel-
logeninlarin sintezi ilo baglidir. Hiiceyralorin normal funksiyasi
yalniz YH vo ya onun analoglar1 ilo tosirdon sonra barpa olu-
nur.

Coyirtka Locusta migratoria-nin yetkin disilorinin piy
cisminds vitellogeninlor tgun spesifik olan molumat-RNT
(mRNT) vardir ki, bu, allatektomiya olunmus disilor vo erkok-
larin piy cisminda olmur (Chen et al., 1976). Naticalor onu gos-
torir ki, YH vitellogeninlorin sintezini tonzimlays bilir. Bu, spe-
sifik MRNT-nin transkripsiyasina nazarat yolu ils bas verir (En-
gelmann, 1976).

Yuvenil hormonunun ziilallarin biosintezindo istirakini
molekulyar soviyyads izah etmok ¢atindir. Bunu stibut etmayin
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yollarindan biri — disilorin piy cisminds vitellogenin polisomu-
nun identifikasiyasi toskil edir. Bundan basqa, yuvenil hormonu
ribosomal RNT-nin prosessingine tosir gostars bilir. Bazi hogo-
rat novlorinin vitellogen disilorinda piy cismi huceyralorinin
ribosomal erqgastroplazmatik retikulumun proliferasiyasinin
yuksalmosi miisahido edilmisdir: Locusta maderae-do bu pro-
ses YH torafindon tonzimlonir (Engelmann, 1979). Vitellogeni-
nlorin hemolimfaya ifraz olunmasi da YH-in nozarati altinda
bas vera bilir.

Eksperimental yolla stbut olunmusdur ki, follikulyar
epitelinin foallasmast ti¢in yuvenil hormonunun istiraki vacib-
dir. Bu prosesds yuvenil hormonunun istiraki vitellogenezin av-
valinds hayata kegir (Pratt,Davey, 1972). Bels ki, gansoran tax-
tabiti Rhodnius prolixus allatektomiyasi vitellogenezi tamamila
dayandirmir, lakin prosesin zaiflomasina sobob olur. Normal
fordlorlo migayisodoa allatektomiya olunmuslarda follikulyar
epitelinin hiiceyroarast mosamalor daha “a¢i1q” olur. Bu zaman
ovariollarda previtellogenez (vitellogenez gabagi) morhalado
¢ox sayda cavan oositlar toplanir va bunlar YH-1n olmadig iig-
in, hemolimfada vitellogen ziilallarin qatiliginin yiiksok olma-
sina baxmayaraq, 6z inkisaflarin1 davam etdira bilmirlor.

Follikulyar epitelinin vitellogenezdo rolunu qgeyd edor-
kon onlarin xiisusi ziilali sintez etmasini do gostarmak lazimdir.
Homin zulal, vitellogeninlorin oositlor tarafindon monimsonil-
mosine imkan verir. Gorliniir ki, bu ziilalin sintezi do yuvenil
hormonu torafindon tonzimlonir. Bu, allatektomiya olunmus
(corpora allata vazilori ligatura vasitasilo tocrid edilmis) tara-
kanin (Periplaneta americana) disi fordlori Uzarindos aparilmis
tocriibs ilo tosdiq olunmusdur: follikulyar epiteli yuvenil hor-
monu olmadig1 bir soraitdo, nisanlanmig ziilali hemolimfadan
oositlora kegirmamisdir (Bell, 1969). Ligatura goyulmus bu disi
fordlora YH ilo tosir etdikdon sonra nisanlanmis histidin folli-
kulyar epiteli hiceyralorina kegmis vo sonradan hiiceyroarasi
mokana daxil olub, oositin periferik nahiyyasinds sar1 daxilinda
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goriinmiisdiir — hormonal tosir olmadiqda nisanlanmis zolaq
gorunmdir vo sar1 maddasi amalo galmir (Bell, Sams, 1975). Bu
tocrubalarin naticalorindan belo bir fikir yaritmok olar ki,
yuvenil hormonu, follikulyar epiteliys, follikulyar zilal Ggln
lazim olan mRNT-nin transkripsiyasina nozarat yolu ilo tosir
gOstarir. Lakin bu naticalor, yuvenil hormonunun yumurtalig-
lara tosir mexanizmini tam gokildo anlamaq ugiin kifayot deyil.
Yagindir Ki, bu tasir zamani hodof yalniz follikulyar epiteli de-
yil, hormon oositlorin 6zlino do tasir gostara bilor. Bels ki, M.
sanguinipes —do YH-1n olmadig1 bir soraitdo ekzogen ziilallarin
pinositozunda istirak edon oolemmanin differensiasiyasi bas
vermir (Elliott, Gillott, 1976). Allatektomiya olunmus ¢oayirtko
L.migratoria disilorinds alava cisimlorin (c.a.) implantasiyasi
vo ya YH -1 ilo inyeksiyasi follikulyar hiiceyralorin differen-
siasiya prosesini stimulos edir.

Belsliklo, yuvenil hormonunun vitellogenezds rolu, yal-
niz piy cisminds vitellogeninlarin sintezi ilo bitmir. Miasir mo-
lumatlar, stibut edir ki, YH yetismis yumuta hiiceyrasinin for-
malasmasinda istirak edon proseslorin zoncirino daxildir (En-
gelmann, 1979). Engelmanin irali surdlyu sxemds olava
cisimlar (c.a.) vitellogenezin hormonal tonziminds muhim rol
oynayir. Lakin misllif 6z sxeminds bas beyinin NSH-nin oosit-
lordo yumurta sarisinin amalagalmoa prosesinds roluna toxun-
mur. Dogrudur, bunu tosdigloyan moalumatlar yoxdur, lakin
birbasa olmasa da neyrosekretin (yani beyinin) oositlorin ye-
tismoasi prosesino nazarot moévcuddur. Bu, diger endokrin or-
ganlar vasitasilo reallasa bilor. Masalon, alava cisimlars - cor-
pora allata —ya tasir yolu ilo hoyata kegirilo bilor. Bitiin hago-
ratlarda beyinlo corpora allata arasindaki slage danilmazdir,
bir gisminds stimuloedici effekt (Tenebrio molitor, Danaus ple-
xippus, Sarcophaga bullata), digerinds iss (L.migratoria, Rho-
dnius prolixus) tormozlayici tasir askar olunmusdur (Anderson,
Woodruff, 2001; Tufail, Takeda, 2008).
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Pulcuqqanadlilar (Lepidoptera) va ikiganadlilarda (Dip-
tera) vitellogenezin hormonal tanzimi na ilo forglonir?

Odobiyyat molumatlarinin analizi onu gostorir ki, yalniz
o pulcuqqanadlilarda ki, vitellogenez imaginal marholodo bas-
lanir va alava gidalanmaya ehtiyac duyulmur — bu novlards pr-
oses YH-in nazarati altinda hoyata kecir. Adaton bu kopanaklor,
sutkanin gilindiiz saatlarinda faal olurlar (masalon, Pieris bras-
sicae, Danaus plexippus, Manduca sexta) va bunlarin corpora
allata vazilorinin ¢ixarilmasi oositlords sarinin toplanmasi pro-
sesini tocrid edir. Homin ndvloro yenidon foal vaziloriin
implantasiya olunmasi vo ya YH, onun analoqlart ilo tosir gos-
tordikds vitellogenez barpa olunur (Kojanova,Reutskaya, 1983;
Quliyeva, 1999; 2001). Bels ki, monax kopanok Danaus ple-
Xippus-un toza qanadlanmis kopanaklarinin boynuna ligaturanin
goyulmasi hemolimfada vitellogeninin yox olmast ilo nati-
calonir. Oksina, YH-I, ZR-512 yuvenoidi ilo inyeksiya, vitel-
logeninin sintezinin barpa olunmasina sobob olur.

Tutdn kapanoyi Manduca sexta —da yuvenil hormonu vi-
tellogenezin basqa fazalarini tonzimladiyi halda, vitellogeninin
sintezino nozarat etmir (Nijhout, 1975).

Kapanaklari qarinciginda yetigmis yumurtalar: ilo pup-
dan ¢ixan vo gidalanmayan novlords vitellogenez pup morho-
lasinda gedir vo bu zaman prosesin tonziminds yuvenil hormo-
nu istirak etmir. Masalon, ipakqurdu Hyalophora cecropia-da
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bu ziilalin sintezi prosesindo har hansi bir endokrin monbayin
istiraki askar edilmomisdir. Malumdur Ki, bu kopanayin pup
morhalasinda slavo cisimlor (c.a.) foal olmur (Pan, 1977).

Tut ipokqurdu Bombyx mori —nin tirtillarina ligaturanin
goyulmas: (corpora allata, corpora cardiaca, udlaqustl
ganglilar) vo PTV-nin ¢ixarilmasi yetkin fordin formalasma-
sina, yumurtalarin inkisafina heg bir tasir gostarmamisdir (Kuli-
yeva, 2003, 2004).

Galleria mellonella-nin tozo puplasan fordlorino ima-
ginal yumurtaliglarin ko¢iirilmosi oogenez prosesini pozmamis
Vo puplarda xorionlu yetismis yumurtalarin omala galmasina
sobob olmusdur. Ekdizonun bu qrupa aid olan névlards vitello-
genezin gedisino tosiri todqiq olunmamigdir. Lakin qorb ipok-
qurdu Malacosoma pluviale —ys ekdizonun inyeksiyasi yumur-
talarin inkisaf prosesina stimuloedici tasir gostormisdir (Sahota,
1969).

Pulcugganadlilarin yuxarida qeyd olunmus 2 kateqori-
yasindan basqa araliq formasi da vardir. Bura aid olan novlordos
vitellogenez pup moarholosinds baslanir, lakin imago marhalo-
sinds bitir vo ugan kopanaklar gidalanirlar. Homin névlarin vi-
tellogenezinin hormonal tonzimi tadqiq olunmamigdir. Bu qru-
pa yarpagbikonlor, odlucalar vs s. aiddir (Kojanova, Reutska-
ya, 1983).

Kopanaklards oldugu kimi, ikiganadlilar da vitellogene-
zin hormonal tonzimi baximindan eynicinsli deyillor. Onlarin
arasinda elo novlor vardir ki, vitellogenezin tonzimindo mihim
rolu yuvenil hormonu oynayir, masalon, Glossina austeni,
Phormia regina. Bu novlards slava cisimlarin tocrid olunmasi
vitellogenez prosesini bloka alir va oksins, allatektomiya olun-
mus disilori YH va onun analoglar ils tasir etdikds sartomolo-
galmo prosesi barpa olunur (Pappas, Fraenkel, 1978).
Drozofilanin tocrid olunmus garinciginda vitellogenez, corpora
allata-nin implantasiyasi vo ya YH-1n analoqu ils tasirdon sonra
borpa olunur (Handler, Postlethwait, 1977). Basqa bir nov, S.
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bullata-da vitellogenez 2 moanbadan tonzimlonir: burada hom
yuvenil hormonu, ham da bas beyinin neyrosekretor hiiceyralori
istirak edir (Wilkens, 1969; Engelmann et al., 1971).

Vitellogenezin hormonal tonzimindo ekdizonun istiraki-
n1 unikal hadiso kimi giymatlondirirlor (Hagedorn et al., 1973;
Hagedorn, 1974). Belo ki, ekdizonun bu prosesda istirak: otrafli
sokildo Aedes aegypti agcaqanadi tizorinds todqiq edilmisdir.
Agcaganadin piy cismi hom in vitro, hom ds in vivo soraitlorda
ekdisteronun tasirindan sonra vitellogenin sintez etmoays basla-
misdir. Bu natics, oncadon tarakanlar (Engelmann, 1971; Whi-
tehead,1974) vo kopanoklor (Herman, Baker, 1976) (zarinda
oldo olunmus molumata — ekdizonun vitellogenezs ingibirlos-
dirici tosirino dair noticays ziddir. Molum olmusdur ki, qanla
gidalanan agcaqanadin disi fordlarinds ekdizonun asas monbayi
yumurtaliglardir. Maraqlidir ki, bu monba yegano deyil, yani
homin fordlords ovariollarin tocrid olunmasina baxmayaraq, 3
dofo az miqgdarda, monbayi malum olmayan ekdizon askar-
lanmisgdir.

Ikiganadlilarmn  digar ndvlorinds do  ekdisteronlarin
vitellogeninin sintezindo istiraki siibut olunmusdur. Masalan,
Sarcophaga bullata milgayinds ekdisteronu inyeksiya etmaklo,
normal halda ziilalin olmadig1 erkok fordlords vitellogeninin
sintezi geydo alinmigdir. Lakin yumurtaliglarin erkok fordlors
implantasiya olunmasi vitellogeninin sintezi ilo naticolonmo-
misdir (De Loof etal., 1978).

Qositlarin tsiklik inkisafinin hormonal tanzimina dair
aparilan tacriibalorin naticalorindan gorinar ki, mixtslif hogorat
novlarinin reproduktiv tsikllori, bir-birindon yumurtagoyma va
yumurtalarin yetisma sinxronluguna gora forglonir. Buna osas-
lanan Adams (Adams,1980) yumurtalarin yetisma Sinxronlugu-
nun bir negs tipinin oldugu fikrini irsli siirmiisdiir vo onlar
sinxron va asinxron vitellogenezlar adlandirmigdir.

Sinxron vitellogenez, qonotrofik tsikllarla slagodar olan,
hor ovariolda yalniz bir oosit yetison, digarlorinin inkisafi oosi-
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tin ovulyasiyasina gadar previtellogenezds langiyan prosesdir.
Belo bir fikir irali surullr ki, sinxron vitellogenezo hormonal
nozarot, qonadotrop hormonu vo ya vitellogeninin sintezi
mohsullarinin tonzimi yolu ilo hoyata kecir. Adams sinxron
vitellogenezi 3 qrupa bolmiisdiir:

I grupa ovarioldaxili sinxronluq aiddir ki, bu zaman
“gonsu” ovariollarda yerlagan va birinci gonotrofik tsiklin inki-
safinda oositlori vitellogenezin muxtalif marhalalorinds olur vo
daima yetismis yumurtalar qoyulur. Homin hagoratlarda daima
gonadotrop hormon va vitellogenin olur. Endokrinoloji tonzi-
min bu tipinds ekzogen hormon- previtellogen oositlords yu-
murta sarisinin toplanmasini stimulo etmir. Bu grupa 2 noév —
Rhodnius prolixus va Drosophila melanogaster aiddir.

Il grupa ovariollararas: sinxronluq aiddir. Sinxronlugun
bu formasinda biitiin ovariollarda, eyni inkisaf morhalasindo
olan vitellogen oositlor yerlogir. Bu zaman yumurtalar porsiya-
larla goyulur, hormonlar vo vitellogeninlora tolobat homiso
olmur. Homin grupa Thysanura, Blattoptera, Orthoptera va Di-
ptera dastolorinin nlimayoandolori aiddir.

Il grup, yegano haldir ki, diribala veran vo Glossina
cinsino aid olan milgaklar aiddir. Bu zaman yegans oosit (Vo ya
embrion) yalniz bir ovariolda inkisaf edir, digor ovariollarda isa
previtellogen oositlor olur.

Misllifin fikrinco, 1 va Il gruplara aid olan hosoratlarda
sinxron vitellogenezin tonzimi, ovarial hormonu adlanan bir-
losmo torafindon hoyata kecir. Bu hormon, vitellogen oositlor
torafindon sintez olunur va qonadotrop hormonlara ingibirlosdi-
rici tasir gostorir. Ovarial hormonu yalniz 4 névds - Rhodnius
prolixus, Musca domestica, Blatta orientalis, B.germanica —da
askarlanmis vo onun kimyavi tobiati molum deyildir.

Spermatogenezin hormonal tanzimina dair moalumatlar
ziddiyyatlidir. Belo ki, novlorin ¢oxunda toxumluglarin inki-
safinin endokrin sistemdon az asili olmasi1 barods molumatlar
vardir.
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Spermatogenezin hormonal tonziminin olmamasi hag-
qinda molumatlar ¢ayirtkekimilor — Locusta migratoria (Girar-
die, 1966), Schistocerca gregaria (Szollosi, 1975), Anacridium
aegyptium (Girardie, Granier, 1974), taxtabiti Oncopeltus fas-
ciatus (Economopolus, Gordon, 1971), tarakan Periplaneta am-
ericana (Blaine, Dixon, 1970) mioyyoanlosmisdir. Tarakanin
VII-X yasli nimfalar1 tizorinds aparilmis mikrocarrahiyys yolu
ilo miayyon olunmusdur ki, onlarda toxumluglarin inkisafi,
neyrosekretor hiiceyralor vo PTV-dan asili deyildir.

Umumiyyatlo, hosoratlarin erkok fordlorinin reproduktiv
sisteminin qurulusu otrafli sokilds todqiq olunmusdur (sokil 44,
A, B). Spermatogenezin sitoloji aspektlarina dair do malumatlar
vardir (Sokolov, 1966)

Sakil 44. Hosoratin reproductiv
sistemi: A- Bombyx mori-nin erkak
fordinin toxumluglari vo olava cinsi or-
ganlart (Mixaylov,Qersenzon,1958-a Q0-
ra): 1-toxumluglar, 2-toxumgixarici kanal,
3- olava cinsi vazilar, 4- bu vazilorin axa-
11, 5-toxum govuglar1,6- toxumeixarici ka-
nal, 7- cinci organ; B — Toxumluqda sper-
matogenezin fazalar1 (Gillot, 1980-2 gora): a- hermari, b,c,d — bdylmo,
yetismo, transformasiyanin miivafiq zonalari: 1- spermatozoidlor, 2- apikal
hiiceyrs, 3- spermatogoniya, 4- spermatositlor, 5- spermatidlor
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Hosoratda ciit toxumluglari, tirtillarin 2-ci vo 3-cii yas
dovrinds forglondirmok mumkindir. Bdyums va organogenez
zamani1 bozon toxumluglar birlosib tok orqani amalo gatirir (mo-
solon, pulcugqganadlilarda). Toxumluq bir va ya bir nego toxum
follikulasindan formalasir ki, burada spermatogenez prosesi ge-
dir. Yetismis spermatozoidlor ciit toxum borular1 vasitasilo to-
xum qovugqlarina kegirlor vo toxumgixarict kanala diismoadon
ovval, burada toplanirlar. Sonuncu erkak cinsi huceyralari ko-
pulyasiya orqan1 vasitasilo xaric edir (sokil 44, A).

Toxum follikulalar1 bir ne¢o zonadan ibarotdir (sokil 44,
B). Homin follikulalar bir-birindan cinsi hiiceyralorin differen-
siasiya Saviyyasino goroa forglonir. Belo Ki, spermatogoniyalar
apikal zonada tokrar mitotik bdlinmays moruz galaraq, birinci
sira diploid spermatositlori amala gotirir. Birinci meyotik bo-
linmoadon sonra ikinci sira spermatositlor, sonradan isa ikinci
bolinmo bas verir vo gaploid xromosomlu spermatidlor forma-
lagir. Spermatidlor omolo goldikdon sonra spermatogenezin
postmeyotik dovri, yani spermatogenez baslanir. Spermatoge-
nez — sentrioli vo mitoxondrilorin mirokkob doyisikliklori,
akrosoma vo gamginin amala galmasi va s. proseslori ohato ed-
ir, naticodo spermatozoidlor formalagir.

Hosoratlarin ¢oxusunda spermatositlorin meyozu eyni
yolla gedir. Lakin spermatogenez prosesi muxtslif tsulla hoyata
kecoa bilir. Bu, muxtalif névlords spermatozoidlorin qurulusu-
nun spesifikliyi ilo olagodardir.

Spermatositlor bir spermatoqoniyanin salaflaridir va on-
lar qeyri-tam hiiceyravi bolinmadon sonra sitoplazmatik
kanallar vasitosilo birlosmi halda qalirlar (sokil 45). Bu zaman
somatik huceyralordon formalasan ortiik qatina malik toxum
sistalar1 omoalo golir. Spermatositlorin amolo gatirdiyi sinsiti,
spermatogenezin son moarhalalorinds ayri-ayr1 hiiceyrolora
pargalanir (Tokuyasu et al.,1972). Toxumlugun asas elementi,
topa, yani uc hissasinda yerloson apikal hiceyralor va ya har
follikuladir.
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Sakil 45. Xromosom konfiqurasi-
yali spermatogenezin sxemi (ToO-
kuyasu et al.,1972-» gora): SQ-
spermatoqonilor, SS1- birinci sira
spermatositlor, SS 2- ikinci sira sper-
matositlor, ST- spermatidlor, SZ- sp-
ermatozoidlor

Bazi novlardo mosalan,
Diptera-da sistalar askar olun-
mamisdir. ilkin spermatogoni-
yalar apikal hiceyralorlo bagl
olur. Apikal hiiceyralorin moan-
soyi Vo funksiyasi tam sokildo
todqiq olunmamisdir. Adston
onlar, imaginal marhalays go-
dor foaliyyot gostorir vo spermatogenezin sonunda degenerasi-
yaya ugrayirlar (Ruzen-Range, 1980).

Qeyd etmok lazimdir ki, bazi hagorat ndvlorinds (moso-
lan, O. fasciatus) toxumluglarda askarlanan qidalandiran hiice-
yralorin rolu malum deyil. Spermatogenezds onlarin trofik fun-
Ksiyas1 voa monsayi barads he¢ bir malumat yoxdur. Drosophi-
la-da gidalandiran hiiceyralor apikal va interstisial hliceyralarin
(digar hiiceyralorin formalagmasinda istirak edon) doyiskonlik
morhalalorindon biri olmas1 haqqinda fikir soylanilir (Kojano-
va, Reutskaya, 1983).

Hosoratin ¢oxusunda spermatogenezin meyotik fazasi,
corpora allata vo PTV-nin foaliyyst gostordiyi zaman, yoni
imaginal marhaloys godar davam edir. Yetkin fordlorin toxum-
luglari, asasan spermatidlor vo spermatozoidlordan ibarat olur.
Pulcuqganadlilarda (Lepidoptera) ise spermatogenez pup
morhalosindo bitir (Retnakaran, Grisdale, 1970, Danilova,
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1976). ©ksina, bocoklords (Coleoptera) spermatogenezin biitiin
ilkin morhalalari inkisaf boyu miisahido olunur. Ceratilis capi-
tata milgoyinin yetkin fordlori ganadlanmadan bir nego gin
sonra da yetismomis toxumluglara malik olurlar.

Spermatogenezin ayri-ayri dovrlori, onlarin hogoratin in-
Kisaf fazalarina uygun golmasi bir dasto daxilinds da doyiso bi-
lir. GOrundr bu, névin nasillorinin sayi, diapauzanin olub-ol-
mamas1 va s. asilidir. Masalon, molumat vardir ki, fakultativ
(bas vermoasi mitloq olmayan) diapauzanin xas oldugu taxta-
bitilordo (Dysdercus koenigii, Rhodnius prolixus, Oncopeltus
fasciatus) yetismis sperma toxumluglarda imaginal qabiqdoyis-
modoan sonra amoalo galir. Halbuki, obligat (mdtlog) imaginal
diapauza zamani masalon, zorarli bagaciqgda (E.intergriceps)
spermatogenez yetkin fordin ganad agmasindan bir nego ay keg-
dikdan sonra da bitmir (Sinyayeva, 1980).

Tirt1l (siirfa) vo puplarda toxumluglarin morfogenetik
proseslorinin  slirotino ekdizon oshamiyyatli doracodo  tosir
gOstara bilir. Belo ki, E.kuchniella-nin pup qonadalari olan mii-
hitina ekdizonun slava edilmosi, ciit toxumluglarin tok organ
formasinda birlosmosini tezlosdirir. Malum olmusdur ki, hotta
in vitro soraitds belo ekdizon stimulosedici tasira malik olur: di-
apauzada olan odluca Ch.suppressalis-in surfalorinin qona-
dalarinda ekdisteron demok olar ki, 2 dofo spermatidlorin amolo
galmasini, hiiceyralorin miqrasiyasini, toxumluq divarinin azalo
liflorinin y1gilmasini tezlosdirir (Yagi et al., 1969).

Muoayyan edilmisdir ki, endogen vo ekzogen ekdizon R.
prolixus surfolorinin toxumluglarinda mitotik indeksi 2 dofo
artirtr. Siibut olunmusdur ki, tut ipakqurdu Bombyx mori-nin
spermatositlorindo meyozun baslanmasi ii¢iin ekdisteroidin ol-
mas1 vacibdir (Mitsui et al., 1976).

Yuvenil hormonunun spermatogenezin tonziminds rolu-
na goldikds, onu geyd etmok lazimdir ki, bu hormon, yas dov-
rinln surakliyina tosir gostarmokla, homin prosesin davamiy-
yatini muoyyanlosdira bilir. Masalon, gansoran taxtabiti R. pro-
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lixus-un toxum sistalarinda 16 hiiceyrasi olan 3-cii yas dovrii-
nds olan surfalorin allatektomiyasi, “cirtdan” imagolarin yaran-
masina sobob olur. Bu cirtdan imagolar, cinsi hiiceyralorin
mezodermal vo ekdodermal strukturlarimin metamorfozunun
gedisino baxmayaraq, yalniz birinci sira spermatositlor (SS 1)
morhalasina cata bilir. Homin omoliyyat 4-cii yas dovriindo
olan sirfalor Gizarinds aparildiqda, toxum sistalarinda an goxu
64 hiiceyrasi olmus vo formalasan imagonun toxumluqglarinda
spermatozoidlor miisahido olunmusdur.

Pulcugqanadlilardan Spodoptera litura sovkasi tizarinda
YH ilo aparilmis tocriibalor asasinda hormonun dolay:r tasiri
geyds alinmigdir: hormonun yiiksak titri son tirtil yasinin uzan-
masi vo bununla da toxumluglarin inkisafinin longidilmasino
gotirib ¢ixarmusdir (Yagi, Kuramochi, 1976).

Erkak va disi fardlards alava cinsi vazilarin inkisafi-
nin tanzimi son illorin bir ¢ox todgiqatlarinin osas mdvzusu
olmusdur (Kojanova, Reutskaya, 1983). Erkok fordlords slava
cinsi vozilar, toxumgixarici borulara acilan kisociklordir, bazon
quvrilan borucuglar formasinda olur (sokil 44, 3). Bu vazilarin
say1 miixtalif cinslordo forglidir: ndvlarin goxunda iki, masalan,
tarakanlarda (Blattoptera) hoddon artiq gox olur. Olava cinsi
vozilorin divar xarici membrana vo endoplazmatik retikulumu
yaxs1 inkisaf etmis epiteli hiiceyralarindan ibaratdir.

Vozilorin sekreti, kopulyasiya prosesindo oturulir vo
spermatoforun amalo golmasina, asas toxum mayesinin yaran-
masina sarf olunur. Forz olunur ki, bu vazilarin sekretinin asas
funksiyasi, spermatozoidlarin harokatinin foallagsmasina sorait
yaratmaqdir. Erkoklordo olava cinsi vazilorin sekreti disilora
muxtalif bioloji va fizioloji tasir gostarir: onlarin cinsi faalligini
stimulo edir, yumurtagoyma prosesini suratlondirir (Chen,
Baumann, 1972).

Molumdur ki, slava cinsi vazilorin differensiasiyasi, yu-
venil hormonu va ekdizon hormonlarinin olmadig: soraitds ho-
yata kecir. Belo ki, zararli bagaciq E. integriceps —in son yasda
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olan surfalarina yuvenil hormonunun sintetik analoqu il (yuve-
noid) tosir etdikdo, differensiasiya olamotlori gdériinon olava
cinsi  vazilorin inkisafi erkok fordlordo tormozlanmisdir
(Reutskaya va b., 1979). Lakin slavs cinsi vazilorin foallagsmasi,
homginin sintez vo ifrazetma mexanizmlorinin inkisafi, hor-
monlarin stimulyasiyasini talob edir.

Misyyan edilmisdir ki, alava cinsi vazilarin sekretor fo-
aliyyatino corpora allata vazilarinin hormonu tonzimlayici tasir
gOstorir. Masalan, ¢ayirtks (S. gregaria), sala (M. sanguinipes),
tarakan (P. americana), kolorado bdcayi (L. decemlineata), bo-
cok (Pterostichus nigrita), kopanak (D. plexippus) erkok fardlo-
rinds bu, siibuta yetirilmisdir.

Tenebrio molitor —un disi fardlarinds bu vazilorin orga-
nogenezinin tacribi yolla todgiqgi onu gostordi ki, ilk slamat-
lorin — riiseymin boylimasi vo tam imaginal inkisafi ekdizonun
istiraki ilo bas verir. Lakin hom disi, hom do erkok fordlorda
olava cinsi vozilorin sekretor foaliyyati, olava cisimlarin (c.a.)
vasitasilo tonzimlonir (Engelmann, 1968, 1970).

11.4. Hormon analoqlarinin metamorfoz va
reproduktiv inkisafa tasiri

Hosoratin ontogenezinds hormonlarin titri sabit qalmur,
bir fazanin inkisafi dovriindo koskin dayisikliklora ugrayir. Do-
vr edon hemolimfada ayri-ayr1 hormonlarin miqdarinin miivafiq
sokilda doyisilmasi, genetik cohotdon proqramlasdirilmis boy-
mo Vo differensiasiya proseslorinin inteqrasiyasini, hoyata kegi-
rilmasini tomin edir. Ontogenezin mixtalif morhoalalorinds ek-
zogen hormonal mudaxilo vo ya antihormonal preparatlarla to-
sir, stini suratdo organizmds hormonlarin titrinin dinamikasinin
doyisilmasino sabab olur. Belo ki, suni suratde midaxilo yolu
ilo boylimo vo differensiasiya proseslorinin ardicilligini, isti-
gamatini kaskin doyismokls, orqanizmin inkisafina istonilon
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yonom vermok olar. Bu zaman yaranan dishormoniya organiz-
min mohv olmasi ilo naticalanir.

Qeyd etmok lazimdir ki, ekzogen miidaxilo xiisusi so-
raitdo hoyata kecirilir, yoni ekzogen hormon va ya onun sintetik
analoqu, organizmda tabii hormonun titrinin minimal soviyyado
oldugu (yaxud heg¢ olmadigi) dovrlorda daxil edilmalidir. Yal-
niz bu halda goriinon effektlori oldo etmok mumkin olur.

Antihormonal preparatlardan istifads etdikdo iso aksino,
yalniz hormonlarin titrinin orqanizmdo yUksok oldugu dovr-
lordo (on ylksok hassasliq dovrlarindo) miidaxilo, misbat noti-
co verir. Umumiyyatlo, hosoratlarda ayri-ayr1 hormonal prepa-
ratlara qars1 on yiksok hassasliq dovrlori, praktiki olarag, geyri-
hassas olan marhalalarlo ndvbalosir. Miioyyan ekzogen hormon
Vo ya onun analoquna qarsi yiiksok hassashigi ilo xarakterizo
olunan, tosirdon sonra normal inkisaf programi pozulan homin
dovrlor “hassas™ va ya “*kritik”’dovrlor adlanir. Hazirda miixto-
lif zorarverici hogoratlara garsi miibarizo sisteminds hormona-
banzor birlosmoalordon istifado perspektivliyi ilo bagh olaraq,
bir cox bioloji foal maddalora qars1 on yiiksak hossasliq dovrlari
todqiq olunmusdur. Xiisusan do yuvenil hormonlarinin funksio-
nal foaliyystini imitasiya edon bioloji foal maddslor, yuvenoid-
lora qars1 hossasliq dovrlori otrafli 6yronilmisdir.

Eksperimental yol ilo siibut olunmusdur ki, fordi inki-
safin hor fazasinda kritik dovrlor hom baglanma vaxti, hom do
strokliyina goro nov spesifikliyino malikdirlor. Bu, ilk ndvbs-
do, entomoloji obyektin histogenez va differensiasiya proseslo-
rini tonzimloyan endogen hormonlarin titrinin dinamikasinin
nov xdsusiyyatlori ilo slagadardir.

Ekzogen hormonal miidaxiloys qarsi hassasliq dovrlari,
yani homin kritik dévriin baglanmas1 vo davamiyyati, vazilarin
sekretor foaliyyatina tasir gOstoran bir sira xarici amillordon asi-
lidir. Masalan, hasorati asagi temperatur soraitindo saxladiqda
onun yuvenoidlora qarsi hassasliq dovriiniin uzanmasini qeydos
almiglar. Homginin amputasiya vo ya epidermisin zadalonmasi
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zamani bas veran regenerasiya hiiceyralords yenidon barpa isi-
no tosir gostara bilor (Slama et al., 1974). Lakin hosoratin ac
qalmas1 kritik dovriin stirokliyina tasir gostarmosa do onun
baglanmasini toxiro sala bilor. Buna soboab, sekretor tsikllorin
hosaratin gidalanma xiisusiyyatlorindon timumi asililigidir. Beloa
ki, novlorin ¢oxusunda gabigdoyisma hormonu - ekdizonun
ifrazi, yalniz qidalanmadan 24-36 saat kegdikdon sonra bas
Verir.

Demoli, hasoratin ekzogen hormonal miidaxiloys qarsi
hassasliq dovrii dinamik prosesdir va suni yolla idara oluna bi-
lor.

Molum oldugu kimi, metamorfozu sortlondiran, hiicey-
ralorin intensiv differensiasiya proseslori, hagoratlarin miixtolif
toksonomik qruplarinda vaxt baximindan uygunsuzluq toskil
edir. Inkisafi natamam ¢evrilma yolu ilo kegon névlorin ¢oxu-
sunda (Hemimetabola) bu proseslor son sirfo yasmin birinci
yarisina miivafiq golir. Ekzogen hormon vo ya sintetik analo-
qun hamin ddévrdan sonra daxil edilmasi, hasoratin preparata
qars1 hassasligini yiizdon min dofoys godor azaldir. Tam meta-
morfozun xas oldugu hasarat névlarinds (Holometabola) inten-
siv differensiasiya proseslori tirtilin-pupa va pupun-imagoya
cevrilmo morhololorinds bas verir. Lakin novlorin bazilorinds
tirtil-pup metamorfozunun kritik dévrlori son tirtil yasimnin bi-
rinci yarisina (amerika ag koponoyi Hyphantria cunea, Agrotis
cinsino aid olan sovkalar), digarlorinds iss orta va ya yasin ik-
inci yarisina (tut ipakqurdu Bombyx mori, mum giivesi Galleria
mellonella ) mivafiq galir (Slama, 1971; Burov va b.,1974).

Atipik inkisafin xas oldugu bazi névlards (monana Acy-
rthosiphon pisum) kritik dovrii son yasdan ovvalki morhaloda
geydo alimmisdir (Sehnal, 1976). Bozon ekzogen miudaxilaya
garst hassasliq dovrii, son yasa qabiqdoyisma ilo deyil, bir bas-
ga amillo muoayyanlosir masalon, gansoran taxtabiti Rhodnius
prolixus-da oldugu kimi. Bu novlords, kritik dovr yalniz qida
gobulundan sonra bas verir (Wigglesworth, 1969).
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Tadgigatlarin naticalarina gora, kritik dovriin baglanmasi
Vo davamiyyatins tasir edon amillordon biri do fototermoperio-
dik soraitdir (coadval 1). Bels ki, Noctuidae vo Pieridae nima-
yandoalorinds ekzogen mudaxiloya qarsi on yiksok hassasliq
dovri, novlerin yumurta fazasindan baslanaraq, inkisaf etdiklori
fototermoperiodik soraitdon asili olaraq doyisir (Kuliyeva,1999)

Codvol 1l
Muxtalif fototermoperiodik rejimlarda Noctuidae, Pieridae
tirtillarinda yuvenoidlara qarsi an yiksak hassashq dovrlari

Fototermik rejimlor

Novlar ; o
25°C 16 20°0C12s
monin 1-ci gund
Agrotis segetum VI, 2-3-cl gunlor V-VI yaslar

Phytometra gamma

V yaga qabiqdoyismoe-
nin 1-ci guni

I11-IV, qabiqdayis-
monin 3-4-ci glin-
lori

Barathra brassicae

V, 3-cu giin — VI, 2-
ci gund

V, qabiqdayisma-
nin 2-3-cu ginlori

Pieris brassicae

V, 1-3-cli glinlori

1V, qabigdoyismo-
nin 3-4-ci gind,
V yas

Pieris rapae

V, 1-ci ginu

IV-V yaglar

NOvlorin ¢oxusunda pup—imaginal metamorfozun kri-
tik dovrii, pupa qabiqdoyismodon dorhal sonra baslanir vo bu
inkisaf morholosinin 1/3 dovrinl ohato edir: nishaton az sirok-
liys malik olur. Lakin pup diapauzasi zamani onun baslanmasi
misyyan middst toxirs salinir (Riddiford, 1972). Bir qrup al-
imlarin alda etdiyi noticalori Umumiloasdiran Sehnal (Sehnal,
1976) bels bir ganunauygunlugu askar etmisdir ki, farat vo ye-
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nico gabiq diyismis puplar, yuvenoidlora qarst on yiiksok has-
sasliga malikdirlor. Lakin bu, hagoratlarin hamisi iigiin belo
deyil masalon, boyiuk un bocayinds dorhal gabigdoyismodan
sonra yuvenoidlo tosir, praktiki olaraq, morfogenetik effekt
omolo gotirmir (Dedos et al.,1993; Shaaya, 1993). Belo ki,
puplarin hossasligi tadricon artir vo 18 saatda maksimuma catir,
24 saat eyni saviyyado qaldiqdan sonra 32-saatliq puplarda kas-
Kin surotdo azalir (Reddy, Krishnakumaran, 1973). Homin
muolliflor geyd edirlor ki, yenico formalasmis puplarin hassas-
lig1, yuvenoidlo eyni zamanda ekdisteronun daxilo inyeksiyasi
naticasindo do kaskin yuksalo bilir. Goriiniir bu gabiqdoyismo
hormon analoqunun sinergetik tasiri, onun pup-imaginal
apolizisini tezlosdirmok vo epidermal hiiceyralorin inkisafini
sinxronlagdirmaq qabiliyyati ilo baglidir.

Yuvenoidlorin tasiri naticesindo omolo golon effektlori
diizgiin izah etmok (glin onu nazars almaq lazimdir ki, muxtalif
organlar vo toxumalar kritik dovrii asinxron kegirirlor, yani ey-
ni vaxtda bas vermir. Ciinki zaman baximindan ayri-ayri
toxumalarda huceyro differensiasiyasi proseslori eyni vaxtda
getmir. Hotta badonin ayri-ayri hissalorinda eyni bir toxumada
hiiceyro differensiasiyas1 miixtolif vaxtda bas vera bilor (Seh-
nal, 1968). Ekzogen hormonun daxil edilmasina qarsi cavab
reaksiyasi olaraq, epidermal hiiceyralor tirtil kutikulasini sintez
nahiyyado, yoni bas vo anal bugumlarda daha aydin biruzo
verir. Yuvenil hormonu ilo tosiri bir godor gecikdirdikdo,
bodonin ¢ox hissesinds buna qarsi cavab reaksiyasi itir vo
yalniz qarmcigin orta bugumlarinin 6n vo yan hissalorinds
epidermal huceyralorin hormona qarsi hossasligini saxlamasi
miisahido edilir. Fordlorin preparatla tosirini daha gec hoyata
kegirdikdo homin hormona qars1 hassasliq yalniz interseqgmen-
tar membranalarda askarlanir (Kuliyeva, 1999).

Analoji qanunauygunluq inkisafi tam ¢evrilma yolu ilo
gedan novlordo (Holometabola) surfo-pup metamorfozunda
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geydo alinir. Belo ki, Slama (Slama, 1971) hamin hagarat n6v-
lorinds imaginal disklar, qanad riiseymlori, bag vo dos ¢ixinti-
lar1, genetal bugumlarin epidermal hiiceyrolorinin, qarin epider-
mal huceyralorino nisboton yuvenoidlors gars1 daha qisa has-
sasliq dovriine malik oldugunu miisyyanlosdirmisdir. Miuoallif
bu tozahiirli, metamorfozun gedisi zamani badon nahiyyalorinin
daha dorin doyisikliklora moaruz qalmasi ilo izah edir.
Hyalophora cecropia ipakqurdunun son yash tirtillariin
epidermal hiiceyralorinin yuvenoidloro garsi hossasligi. qabig-
doyismo anindan 9-10 gun middstinds davam edir. Sonradan
koskin suratdo azalma, bagirsagin bosalmasi vo barama sari-
yana kimi (13-14 gun) tamamilo yoxolma geydo alinir. Bitln
bu middst orzinds tirtilin daxili orqanlart he¢ bir hassasliq
niimayis etdirmirlor. Lakin barama hazir oldugdan sonra vaziy-
yat doyisir vo epidermal hiiceyralor yuvenoidlarin an yiiksak
dozalarina qgars1 heg bir hassashq ifado etmodiyi halda, daxili
orqanlar preparata qarst hossasligini saxlayir. Xiisuson do bu
dovrdo on ylksok hossashiga dos ozolosi, bagirsaq, piy cismi,
gonadalar va onlarin olava cisimlori malik olur (Riddiford,
1972). Bu xuisusiyyst, Holometabola-in biitiin novlorino xas
deyil masalon, ar1 odlucasi Galleria mellonella- da tirtil-pup
metamorfozu zamani1 hom xarici ortiik qati, hom do daxili or-
ganlar1 yuvenoidloro garst hossasligini barama sartyana kimi
saxlayir, sonradan bu hossaslhiq tamamils itir (Sehnal, Meyer,
1968). Gorinur bu forglilik, hor ndvin pup marhalasinin son-
raki inkisaf dovriino xas olan xususiyyatlorlo slagadardir.
Galleria mellonella puplarinin inkisafi, tirtil-pup meta-
morfozundan sonra 24 saat orzindo baglanir. Bu, tirtil toxu-
malarinin differensiasiya proseslorinin holo tirtil marhalasinds
bitmasini tolob edir. Lakin sekropia ipakqurdu puplari uzun
muddot geyri-foal halda gqalirlar ki, bunu diapauza halinin
formalasmasi ilo izah etmok lazimdir. Homin voziyyat onlara
daxili daxili organlarin tirtil-pup metamorfozunu longitmaya
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imkan yaradir. Bu halin bitmasi iso bilavasito 6nco goalon
gabdqdayismada Vo ya ondan sonrakinda bas verir.

Codval 2
Muxtalif ndv hasaratda yuvenoidlara qarsi hassashq dévriiniin
surakliyi (Sehnal, 1976-a goro)

Yagt Umumi Hassasliq Tasirin
NOv stirakliyi, glin dévrinin optimal vaxti,
strokliyi, % | %-ls

Nauphoeta cinerea 27 85 50
Schistocerca 14 60 10
gregaria
Pyrrhocoris 7 50 0
apterus
Dixippus morosus 20 75 50
Galleria mellonella 8 85 75
Carpocapsa pomo- 10 50 30
nella
Phytometra gamma 9 75 50
Spodoptera litura 7 55 25
Pieris brassicae 7 55 25
Leptinotarsa 12 70 -
decemlineata
Trigoderma 13 85 75
granarium
Caryedon gonagra 17 85 75
Hylobius abietis 30 90 -
Chironomus 12 75 60
thummi
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Toxuma Vva organlarin hassasliginin baglanmasinin eyni
vaxtda bas vermosi, hogsorata metamorfozun har morhalasinda
yuvenoidlora gars1 hossasligi saxlamasina gatirib ¢ixarir.

Cadval 2-da 14 nov tiglin tirt1l marhalasinin son yas dov-
rinds yuvenoidlora garsi hassasligin davamiyyati togdim olun-
musdur. Burada tosirin optimal vaxti, yani an ¢ox morfogenetik
effektin geyd olundugu dovr, yasin Umumi sirakliyindan faizls
goOstorilmisdir.

Yuvenoidlorlo isloyon zaman nazors almaq lazimdir ki,
novlorin coxunda kritik dovrlor arasinda intervalin az olmasi
onlarin ist-Usto diismasina sobab ola bilor. Kritik dévrlarin bu
ciir yaxinlagsmasi naticasindo yuvenilizasiyadan sonra oldo olu-
nacaq bioloji effektlori biitiin postembrional inkisaf boyu oldo
etmok imkani vardir. Masalon, amerika ag kopoanayi Hyphan-
tria cunea — da bu hal, ndvin yuvenoidloro qarst yiiksok
hassasliq dovriiniin uzun olmast ilo (bir nege hofto davam edir)
naticalonir va praktiki olaraq, tirtillarin son yasi, pup, imaginal
inkisaf fazalarin1 ohato edir (Burov va b., 1976).

Eksperimental yolla tosdiq olunmusdur ki, bir kritik
dovr arzinds, hatta muxtolif kritik dovrlorin ardicil suratdo ge-
disi zaman1 yuvenoidlarlo tasir, mixtslif cavab reaksiyalarinin
alinmasina sabob olur. Belo ki, ekzogen hormonal mudaxila,
muxtalif inkisaf morholosinds olan vo bir-birindon hassasliq
daracasine gora forglonan toxumalara tasir gostorir. Metamorfo-
zun eyni moarholasinds yuvenilizasiyadan sonra omolo goalon
morfogenetik effektlorin ¢oxsokilliliyinin sobabi, ayri-ayri to-
Xuma Vo orqanlarin Kritik dévrlarinin asinxron olmasidir.
Metamorfozun miixtalif morhalalarinds yuvenil hormonu ana-
loqu ilo tasir gostordikds miisahido olunan goxsakilliliyin asas
Sobobi, toxumalarin differensiasiyasinin osas marhalalarinin
gedisi zamani ardicilliginda nov spesifikliyi -nin olmasidir.

Askar edilmisdir ki, prokosena va digor antiyuvenil pre-
paratlara qarsi hassaslhigin kritik dovrlori tamamilo forglidir vo
bu, tasir mexanizminin xdsusiyyatlori ilo baglidir. Nozari cohot-
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don homin fargliliyi, bu tip birlogsmalora qarsi hassasligin an
yuksak dovriiniin, endogen YH-in maksimal saviyyasine uygun
galmasi ila izah etmok olar. Bels ki, eksperimental yol ilo stibut
olunmusdur ki, siirfa (tirt1il) marholasinin istanilon yas dovriindo
(son yas miistasna olmagla) hamin preparatla ekzogen mida-
xilo vaxtsiz metamorfozun bas vermosins, yoni imaginalizasi-
yaya Sabab olur. Prokosenalarin tasirindan sonra yuvenil hor-
monun titrinin kaskin azalmasina soabob, slava cisimlorin (c.a.)
degenerasiyasidir(Unnithan et al., 1977; Farag, Varjas, 1981).

Molumdur ki, hamin vazilorin inkisaf saviyyasi surfo fa-
zasinin yas dovriindon asili olaraq doyisir, yoni onun tsikli ek-
zogen midaxilo zamani omoalo golocok effektlorin tozahlr do-
racasi vo vaxtina tasir gostarir. Masalon, sudlayan biti Onco-
peltus fasciatus-un 6-c1 yasa qabiqdoyismis 6-saatliq siirfaloring
prokosena ilo tosir etdikdo vaxtsiz metamorfoz bas verir vo
sonraki gqabiqdoyisma zamani (normal halda bir siirfo yagindan
digorino) xarici goriiniisiindo heg bir doyisiklik biruzo vermo-
yan imaginal formalar amolo golir. Eyni ilo bu tosiri 24-48-sa-
athq sirfolor 0Uzorindo apardigda inkisafin normal gedisi
pozulmur, lakin formalasan yetkin fordlor steril (d6lsuz) olur-
lar. Ekzogen tosiri 4-cii yasin sonu-5-ci yasin avvalinds apar-
digda, Gmumiyyatlo he¢ bir manfi natica, anormalliq miisahido
olunmur (Masner et al., 1979; Unnithan, Nair, 1979). Gorunur
Ki, 4-cli yasin sonunda corpora allata vozilorinin sekretor foal-
l1g1 bu novds, shomiyyatli doracads azalir, amma 5-ci yas siir-
folordo praktiki olaraq, tamamilo koasilir. Ehtimal ki, proko-
senalar ilo tasir, foal sekresiyani1 hayata kegiran oslava cisimlora
(corpora allata) ingibirlosdirici tasir gostarir vo onlarin atrofiya
olunmasina sabab olur. Qeyri-foal vozilora isa prokosenalar
tosir gostormir, yani daxili tonzimloayici mexanizmlarin tasiri
altinda hormonun ifrazin1 dayandiran zaman, bu effekt slds ol-
unmur va hatta, sonraki marhaloalords onlar sekretor foaliyyatin
barpa olunmasina mane olmurlar.
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Demoli, prokosena tipli birlosmoloro garsi yiiksok hos-
sasliq dovrii (postembrional inkisafin siirfo fazasinin son
yasdan ovvalki morholoys godor) bir nego kritik morhaloni
ohato edir. Adaton homin ddvrlor, olava cisimlorin an ylksok
sekretor foaliyyatindon ovval formalasir vo yasin birinci hisso-
sino muvafiq galir.

Hosoratlarin ekdizon va ekdizoidlora qarst on yuksok
hossasliq dovrlari hagqinda molumatlar azdir. Belo hesab edilir
ki, kigik yash stirfalor (tirtillar) hamin birlosmalora qarst an
yuksok hassasliga malik olurlar. Bunu siirfoarasi (tirtilarasi)
morhalalords YH-1n titrinin yiiksok olmasi ilo izah edirlor (Sla-
ma et al., 1974). Ekdizoidlorin tosiri zaman1 qeyds alinan ef-
fektlor, hasorat metamorfozu kegiron zaman — son yash siirfa
(tirt1l) vo puplarda miisahids edilmisdir (Sehnal, 1971, 1972).

Metamorfoz zamani yuvenoidlorlo tosirdon sonra amalo
golon effektlor, yani toxumalarin differensiasiyasi prosesinin
pozulmasi, yubadilmasi vo ya tamamilo garsisinin alinmasi, bir
fazadan digorino qabigdoyismodon sonra dncoki fazanin xarici
vo ya daxili slamatlorinin saxlanmasi ilo naticalonir. Sonda yu-
venoidlorlo tasiro moruz qalmis hosoratlarda geyds alinan ef-
fektlori, donar va dénmaz proseslor kimi giymotlondirmok olar
(Sehnal, 1976).

DoOnar proseslara hogoratlarin miixtalif tipli reaksiya-
larin1 aid etmok olar va bu zaman preparatlarla islonilmis ford-
lor 6z inkisaflarin1 bitirmok qgabiliyyatini itirmirlor. Adston bu
tip reaksiyalara, tirtillarin son yas dovriiniin uzadilmasi vo (qi-
dalanma, boyumoanin davam etmasi, yaxud oksins, gidalanma-
nin dayanmasi vo tirtillarin diapauzayaboanzor hala diismasi aid-
dir. Bu kateqoriyaya, qidalanmani davametmo gabiliyyatindon
asili olmadan, olavs sirfa (tirt1il) yas dovrlarinin amala galmo-
sini do aid etmak olar. Osas odur ki, biitiin bu effektlor donor-
dirlor va yalniz metamorfozun baslanmasini langids bilirlar: ho-
soratin inkisafinin yetkin marhaloys ¢atmasina mane olmurlar.
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Donmoz effektlorlo xarakterizo olunan proseslor, 6ziinds
progressiv inkisafin bozi slamotlorini dasiyan natamam forma-
larin (supertirtil va supersirfalar), yani tirtil vo sonraki fazalarin
saciyyavi olamatlorini dasiyan araliq formalarin amola galmasi
ilo forglonir. Homin slamatloro zahiron normal gorinan, lakin
inkisafdan galmis daxili orqanlara malik olan pup vo ya imago-
lar da aiddir.

Orqanizmin cavab reaksiyasi, hormonal preparatla (vo
ya onun analoqu ilo) tasir vaxtindan, dozasindan va surakliyin-
don asili olaraq dayisir. Masalon, “asgarcik” adlanan taxtabiti
Pyrrhocoris apterus-da maksimal effekt ( 6-c1 yas siirfanin ol-
masi) yalniz ekzohormonal miidaxilo kritik dovrin ovvalinda
aparildiqda vo tosirin siirokliyi (yuvenoidls ekspozisiya), toxu-
malarin hassasliginin qaldigi dovra godor davam etdikdo nail
olmag mumkdinddr (codval 3).

Hormonal tasiri son yasa gqabiqdoyismadan doarhal sonra
hoyata kecirmok lazimdir vo ekspozisiyani 72 saatdan sonra
basa ¢atdirmaq talob olunur. Bu va ya digor torofo yerdoyismo,
effektin zoiflomosi vo araliq siirfo-imago formalarin omolo
galmasina gotirib ¢ixarir (Williams, Slama, 1966). Fordlorin
preparatla emali, gabigdoyismadon 72 saat sonra aparildiqda,
farat imagonun inkisafi normal metamorfozla naticalonir vo
g06zlo gorinan pozuntular, dayisikliklor agkar olunur (cadval 3).

Inkisafi natamam cevrilmo yolu ilo kegon hosoratlarda
(Hemimetabola) yuvenoidlorin tosirino qarsi tipik reaksiya —
abdultoidlorin (srfo ilo imago olamotlorini dasiyan araliq
formalarin) amalo golmasi, nadir hallarda iso alava sirfs yasi-
nin formalasmasi toskil edir. Lakin Holometabola-da, yani
postembrional inkisafinda 2 metamorfozu kegiran hagorat nov-
larinds cavab reaksiyalar1 daha genis spektrin aldo olunmasi ilo
forglanir.

Yuvabionla ekzohormonal tosir tirtil fazasinda aparil-
digda novlarin bir gisminds mikommal slave tirtil yaslari (bo-
zon bir negasi), digarlorinds isa geyri-mikammoal supertirtillar,
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araliq tirtil-pup, pup-imaginal formalar, eybacar (anormal) yet-
kin fardlar amala golir (sokil 46) (Slama, 2013).

Codval 3
Morfogenetik effektlarin xarakterinin Pyrrhocoris apterus tax-
tabitinin son yas siirfalorinae yuvenoidls tasirin stirakliyindan asi-
hihig (Williams, Slama, 1966-a goro)
Surfa - Vyas Farat imago
Giunlar Morfogenetik
effekt

lci  2-ci  3-ci 4l 5ci  6-a

VI yas siirfo

VI yas siirfa

Abdultoidler

Abdultoidlor

Abdultoidler

Abdultoidlor

Imago

Qeyd: renglanmisi sahalar yuvenoid

la ekspozisiyanin siirakliyini oks etdirir

Yuvenilizasiya effektinin giymatlondirilmasi, adoton
xiisusi morfogenetik skalaya goro aparilir. Bu skalada hosoratin
qabiqdoyismadon sonra ayri-ayr1 orqganlarinda bas veran Vo
gortnon morfogenetik doyisikliklori osas gotiiriiliir. Hazirda
mixtolif novlor ti¢iin hazirlanmis vo istifado olunan muxtalif
skalali hesablama sistemlori mdvcuddur. Bura sado 3-balliq
skaladan tutmus (effektin olmamasi, zoif vo gucli effekt)
(Jacobson et al., 1972), cox murokkob 12-balliq skalaya godor
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(yuvenilizasiya effekti hogoratin orqanlarina tasirin miqdari ila
giymatlondirilir) (Wigglesworth, 1969) aiddir.

CHs Yuvabion

o COOCH,

CH, “CH,

Sakil 46. Pyrrhocoris apterus strfalori:
I- 5-ci yas; 1I- normal siirfo; III- 6-¢1 yag; IV- abdultoid siirfo

Batun bu sistemlari  bir-biri ilo alageslondiran osas
olamot, hamisinda sifir effektin, yoni doyisikliyin tamamilo
olmamasi (sonraki inkisaf fazasinda normal fardlorin amalo
galmasi), lakin ali ball — maksimal effekt iso mikammal vo ya
geyri-mikammoal superpuplar, supertirtillarin  formalagmasi
toskil edir.

Coxillik todgiqatlarin naticasinds hosoratlar1 Noctuidae,
Pieridae, Aphididae fasilalorina aid olan nimayandslari (izo-
rindo yuvenoidlorin morfoloji effekti todqiq olunmus, onlarin
metamorfozlarin gedisi zaman1 proqressiv inkisaflarinin qarsi-
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sin1 almaq imkanlar1 gqiymotlondirilmisdir. Ekzohormonal tasi-
rin effektlori Burov, Sazonovun (1987) 5-balliq skalasina géro
muioayyanlosmisdir. Homin ndvlor zarinds agkar olunmus yeni
anomaliyalar miivafiq golon asagidaki sobalora daxil edilmisdir
(Kuliyeva, 1999):

0 ball — heg bir morfogenetik doyisikliklari olmayanlar;

I ball — ganadlarinda zoif deformasiyasi olan, badanin
kranial hissasinds pup kutikulasinin galiglar1 goriinan va kopul-
yativ orqaninda zaif deformasiya miisahido olunan fordlor;

Il ball — araliq formalar, yani bodonin yaris1 tirtil, digor
yarisi iso pup va ya pup-kapanak olanlar, rudument vo ciddi de-
formasiyali ganadlara, iri vo six qilcigli mandibulalara malik
olanlar;

111 ball — bas vo otraf nahiyyslori imaginal differensiasi-
ya olamatli puplar;

IV ball — ikinci puplar, yani pup fazasina 2-ci dofo ga-
bigdayisan va puplasan fardlor.

Molum olmusdur ki, miixtolif név hosoratin miixtolif
kimyovi tobioto malik olan yuvenoidlorlo islonilmasi genis ef-
fektlor spektrinin amalo galmasins sobab olur (Kuliyeva, 1999).
Cox zaman bu doyisiklikloro nov spesifikliyi xasdir. Konkret
olaraq, bu fasilalorin tohlikali, zararli nimayandolori Ggln isti-
fads olunmus vo sinaqdan ¢ixarilmis yuvenoidlarin amolo gatir-
diyi bioloji va fizioloji effektlor hagqinda malumat vermayi va-
cib hesab edirik.

Altozar 4z va ya gidropren(ZR-512) preparati agiq ron-
gli yaglh mayedir. 20°C 0,54 mg/l suda vo tizvii holledicilords
cox yaxst holl olur. Altozarla ekzohormonal tosir asagidaki
morfogenetik dayisikliklorin amoala golmasina sabab olur:

Agrotis segetum payizliq sovkasinda qanadlar inkisafdan
qalir, rudument bigciglar, ayaq bugumlarinin birlosmasi vo ya
inkisafdan galmasi bas verir;
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CH; Altozar 4z (qidropren, ZR-512)

3 CH3
H;;C/\/\M \ OC.H; CizHyOq Mg 2662

Heliothis (=Helicoverpa) armigera pambiq sovkasinda
ganadlar va kopulyativ organ deformasiyaya ugrayir, badonin
ayri-ayr1 nahiyyalorinds pup kutikulasi saxlanilir;

Phytometra gamma sovkasinda tirtil fazasinda fordlorin
harokat gabiliyyatini itirmasi vo tirtil-pup metamorfozunun ge-
disi zaman1 95-100% fordlorin mahv olmasi qeydo alinir;

Barathra brassicae kolom sovkasinda gozlo goriinen
anomaliyalarin olmamasi, yalniz 15% yetkin forddo qanadlarin
zoif deformasiyasi bag verir;

Pieris brassicae kolom koponayindo ganadlarin ciddi
deformasiyasi, agiz nahiyyasinds seqmentasiyanin pozulmasi,
xortumcugun formasinin doyisilmasi geydos alinir;

Pieris rapae turp kopoanayindo ganadlarin ciddi defor-
masiyasi, pup fazasinda sklerotizasiya prosesinin zaif getmasi
Vo melonizasiyanin posulmasi ila naticalonir;

Aphis craccivora yonca monoanasi Vo Aphis gossypii
baxga mananasinds morfoloji anomaliyalar miisahida edilmir.

Eksperimental naticalor siibut edir ki, pambiq vo payiz-
liq sovkalarinin tirtil fazasinda (3-cl, 4-cii yaslar) altozarla to-
sir, sonraki fazalarin gedisindo az doyisikliya Sebab olur. Tirtil-
larin ¢ox hissasi (75,0-94,2%) metamorfozu normal kegira bilir
Vo inkisaflarinit davam etdirirlor (codval 4-8).

Tadqiq olunmus noévlords yuvenilizasiya effekti yalniz
metamorfozun gedisindo biruzo vermisdir. Bela ki, homin effe-
kt daha aydin sokildo Pieridae fasilosinin nlimayandalorinds
geydo alinmigdir (sokil 47).

Maraqlidir ki, tosirdon sonra metamorfozun pozulmasi
pambiq va payizliq sovkalarinin yalniz son yasda olan tirtilla-
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rint (5-Ci, 6-c1) deyil, homginin 3-4-yaslilar1 da ohato etmisdir

(codval 4-8).

Codvaol 4

Altozar 4z yuvenoidinin 0, 01%-li mahlulunun muxtalif fototer-
miki rejimlards payizhq sovkasinin bioloji inkisafina tasiri (topi-

kal usul)
Tosir vaxti Olmiis fardlorin say1 Kopoanoklor
tirfilin yast 2-3 Pronimfa Pup normal | anormal | ciitlogo
Vo say1 gindon | morholosinds | fazasinda bilmayan
sonra
15°C 12 saat giin uzunlugu
111, 120 12 30 78 - - -
(abdultoid)
Yoxlama,120 | - 1 2 117 - -
1V, 180 - 20 160 - - -
(abdultoid)
Yoxlama,120 | - - - 115 - -
V-VI, 150 18 6 - 30 42 24
(steril)
Yoxlama,120 | 3 1 1 113 2 -
25°C 16 saat giin uzunlugu
111, 150 20 10 50 20 50 -
Yoxlama,100 | - 3 2 95 - -
1V, 120 - 18 18 48 - -
(steril)
Yoxlama,120 | - 1 2 116 1 -
V-VI, 120 - 18 12 42 30 18
(steril)
Yoxlama,120 = - - 4 114 2 -

Codvallordon goriindiiyii kimi, diapauzanin formalagma-
st ilo naticalonon rejimlorde 15-20°C vo 12 saat giin uzunlu-
gunda ekzohormonal miidaxilo inkisafin davamini tomin etsa
do tasir vaxtindan asililiq miisahido olunur: kritik olmayan do-
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vrlarda (111-1V) tasir (25°C16 s miistosna olmagla), hossasligin
artmasi ilo naticalonir.

kal Gsul)

Codval 5
Altozar 4z yuvenoidinin 0, 001%-li mahlulunun muxtslif fototer-
miki rejimlarda payizhiq sovkasinin bioloji inkisafina tasiri (topi-

Taosir vaxti
tirtilin yasi

Olmiis fardlorin say1

Koponokloar

2-3 Pronimfa Pup normal | anormal | citloso
V3 sayl gindon | morhalasinds | fazasinda bilmayan
sonra
15°C 12 saat giin uzunlugu

11, 120 - 24 18 60 18 -
(steril)

Yoxlama,100 | - - 1 98 1 -

1V, 180 - 20 10 110 10 30
(steril)

Yoxlama,120 | - 3 2 114 1 -

V-VI, 120 - 6 6 60 30 18
(steril)

Yoxlama,100 | - 1 1 98 - -

25°C 16 saat giin uzunlugu

11, 150 - 30 - 80 - 40
(steril)

Yoxlama,100 = - - 1 99 - -

1V, 120 - 12 12 84 12 -
(steril)

Yoxlama,100 | 1 - 3 96 - -

V-VI, 120 - - 6 60 30 24
(steril)

Yoxlama,100 | - - - 98 2 -

Maraghidir ki, altozarin tasirindon sonra fordlorin név
monsubiyyati va yuvenilizasiyaya maruz galmis névlords cavab
reaksiyasinin xarakterindon asili olmadan, biitiin variantlarda
100%-1i sterilizasiya miisahido olunur.
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Codvol 6
Altozar 4z yuvenoidinin muxtalif qatihi@imin pambiq sovkasinin
bioloji inkisafina tasiri (topikal tsul)

Tosir vaxti Olmiis fordlorin say1 Kopanoklar
tirtilin yast 2-3 Pronimfa Pup normal anormal | cltlogo
Va say1 gundan | morhalssinds | fazasinda bilmayan
sonra
0,1%-1i mahlul

111, 100 25 75 - - - -
Yoxlama,120 = - - 2 - - -
1V, 120 12 24 48 - 36 -
Yoxlama,100 ;| - 1 - 99 - -
V, 100 20 30 50 - - -
Yoxlama,100 : - - 5 95 - -

0,05%-1i mohlul
111, 150 10 20 110 - 10 -
Yoxlama,100 | 1 - 3 91 5 -
1V, 120 - - 78 - 30 12
Yoxlama,95 | - - 1 94 - -
V, 120 - - 18 - 66 36
Yoxlama,100 = - - - 98 2 -

0,01%-li mohlul
111, 180 - - 10 10 100 60
Yoxlama,100 | - 1 1 98 - -
1V, 150 10 - 30 20 80 10
Yoxlama,90 | - - 4 85 1 -
V, 120 - 6 24 78 12 -
Yoxlama,100 | 1 1 - 96 2 -

Onu geyd etmok lazimdir ki, hossasliq dovriiniin tirtil
fazasmin 3-4-cii yas marhalalorine dogru doyisilmasi, hazirda
maovcud olan tasavvird, yani an yiksok hassasligin tirtilin son

172




yaslarinda olmasi fikrini inkar edir. Altozar ii¢iin aldo edilmis
naticalor Kojanov, Pralyanin (1979) molumatlarini tosdiglayir:
yuvenoid gidalanan hiiceyralar va oositlorin differensiasiyasini
yalniz kritik dovrlarda tasir gostarildikds deyil, hamg¢inin tirtilin
daha ilkin yaglarinda miidaxils zamani da poza bilir.

Codvol 7
Altozar 4z yuvenoidinin 0, 001%-li mahlulunun muxtalif fototer-
miki rejimlarda pambiq sovkasinin bioloji inkisafina tasiri (topikal

usul)

Tasir vaxti Olmiis fordlorin say1 Kopanoklar

tirtiln yas: 2-3 Pronimfa Pup normal | anormal | ciitloso

Va3 sayl giindon | morholasinds | fazasinda bilmayan

sonra
25°C 16 saat giin uzunlugu

111,120 - 18 12 72 18 -
(steril)

Yoxlama,90 | - - 1 89 - -

1V, 180 - 50 - 100 10 20
(steril)

Yoxlama,100 - 3 - 97 - -

V, 120 - - 6 66 30 18
(steril)

Yoxlama,100 ;| - - 3 95 2 -

20°C 12 saat giin uzunlugu

111, 150 18 6 - 48 12 36
(steril)

Yoxlama, 95 | - - 4 91 - -

1V, 180 20 20 60 50 30 -
(steril)

Yoxlama, 90 - - - 90 - -

V, 180 20 10 50 50 50 50
(steril)

Yoxlama,120 | - 10 5 80 5 -
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Codval 8

Altozar 4z yuvenoidinin muxtalif qatihigimin pambiq sovkasiin
bioloji inkisafina tasiri (gidalandirma iisulu il2))

Tosir vaxti Olmiis fordlorin say1 Kopanoklar
tirtilin yasi 573 Pronimfa Pup normal | anormal | citlogo
Va say1 giindon © morholasinds | fazasinda bilmayen
sonra
0,1%-li mahlul
111, 120 24 42 54 - - -
Yoxlama,90 | - - - 90 - -
1V, 180 20 60 50 - 50 -
Yoxlama,100 | - 3 5 92 - -
V, 120 18 60 42 - - -
Yoxlama,95 | - - 5 90 - -
0,05%-li mohlul
111, 150 20 30 90 - 10 -
Yoxlama,100 & - - 3 92 5 -
1V, 120 - 13 47 - 40 -
Yoxlama,95 - - - 90 - -
V, 120 12 - 60 - 48 -
Yoxlama,100 = - - 3 97 - -
0,01%-1i mohlul
111,120 7 7 24 60 22 -
(steril)
Yoxlama,90 | - - 2 88 y '
1V, 120 - 7 30 48 17 18
(steril)
Yoxlama,100 | - - 1 99 - -
V, 150 - 30 50 60 10 -
(steril)
Yoxlama,98 | - 1 1 96 - -

Bu natico oldugca bdyik shomiyyat kasb edir, bels ki,
tohlikali novlor sayillan pambiq vo payizliq sovkalarmin
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heterogen populyasiyalarina qarst miibarizo todbirlorini hoyata
keciron zaman sahalorin homin preparatla bir dofo islonilmosi,
tosir vaxtinin xeyli artmasi ilo olagodar olarag, yiksok effekt
aldo etmoys imkan verir.

Pizris bressicae L,
120
Loo f N i
E 1] +
Sl I VAN S ™
2 . .
@ 40 / 3 " ‘.\“
20 L
0 b
1 3 3 7 L) 11 13 15
imagonun uguy anndan Jeydiviat gunlar
[-- - -om=% 0.00%
Pieris rapae L.
120
100 <
L 80 ~ At
— p
X 60 N
5 40 \\
N
20 3
0 T
1 3 5 7 9 11 13 15 17
ucus anindan geydiyyat giinl?ri
[~ = - o0% 0,00% |

Sakil 47. Pieridae koponaklorinin 5-ci yas tirtillarina altozar yuve-
noidi ilo tasir etdikdan sonra morfogenetik effektli kopanaklarin ugus
dinamikasi (yoxlama variantinda anormal fardlor — 3-5%)
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A. Aphis gossypii Glov.

300 1
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350 1
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B. Aphisz craccivora Koch

say, Yo

:\.'_:|:| -
400 -
300 -

HAY, o

200 1

100

gevdiyvat ginlart
—— tecriba- - - - voxlama
Sokil 48. Baxca (A) va yonca (B) moenanalarinin heterogen koloni-

yasina altozarin 0,5%-li mohlulunun tasirinden sonra zararvericinin
say dinamikasi

Sakil 47-don gorindiyl kimi, Pieridae nimayandalori-
nin tirtil fazasinda kritik dovrdoe ekzohomonal midaxils, pup-
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lasmanin ilk giinlorinds 6z effektini gostorir. Molum olmusdur
ki, puplarda sklerotizasiyanin pozulmasi naticosindo anormal
fordlorin ugusu bas verir: Pieris brassicae - 63% (0,01%),
34,5% (0,001%) vo Pieris rapae — 44,2% (0,01%), 34,5%
(0,001%). Maraqlidir ki, 100% anormal kopanaklorin ugusu hor
iki variantda ilk ginlords geydo alinir (sokil 47). Morfogenetik
doayiskanliya maruz qalmis kopanaklorin ugusu 5-13 glinlora ki-
mi bas verir vo sonradan get-geds azalmaga baslayir.

Analoji smagqlar har iki név monans Uzoarinds aparilmis
Vo miayyan olunmusdur ki, heterogen populyasiyanin altozar
ilo islonilmasi he¢ bir morfogenetik doyisikliklorin bas ver-
masina sabab olmur vo bu zaman tocribs variantlar1 arasinda
kaskin farglor biruzo vermir (sokil 48). Tadqgigatin naticalorine
goro, bu preparatla ekzohormonal midaxilo he¢ bir morfo-
genetik doyisiklorin bag vermasina sabab olmur, lakin az olsa
belo, kamiyyat forglorinin amalo goalmasi ilo naticalonir. Bels
Ki, tocribo vo yoxlama variantlar1 arasinda say dinamikasinda
forglor geydo alinir: bax¢a mononasinds ¢uncl glindon bas-
layarag 80%-dan 50%-2 goadar, yonca monanasinds isa 67%-
don 35%-a godor forqlilik agkarlanir.

Demoli, Aphididae fasilosinin nimayondalorinds alto-
zarla ekzogen tosir gozlo goriinon morfogenetik doyisikliklor
amoala gotirmass do yetkin formalarin reproduktiv inkisafina to-
sir gostarir vo bu, ilk ndvbado, fordlorin saymin tacriibs varian-
tinda az olmasinda biruza verir.

ZR-515 (altozid va ya metopren) — altozar kimi, eko-
loji tomiz preparatdir. Yoni otraf muhiti ¢irklondirma gostoricisi
sifira borabordir. Sarimtil-kohraba rongli bu maye 20°C-ds suda
0,52 mq/l hall olur. Bu yuvenoidls ekzohormonal midaxils asa-
gidaki morfogenetik effektlorin bas vermoasina sabob olur:

Agrotis segetum payizliq sovkasinda ganadlarin dorin
deformasiyasi, ayaq bugumlarinin ayilmasi, xortumcugun inki-
safdan qalmasi, tamamilo yox olmasi, mandibulalarin boyiimasi
Vo qalin tiikkciikloarlo 6rtilmasi
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Heliothis armigera

gamima

Heliothis(=Helicoverpa) armigera pambiq sovkasinda
ganadlarin deformasiyasi, badonin kranial (bas) hissasinda pup
kutikulasinin galmasi1 Phytometra gamma sovkasinda ganad-
larin ciddi deformasiyasi, xortumcugun inkisafdan galmasi vo
ya oayilmosi, ayaglarin deformasiyasi, bugumlasmanin pozul-
masi, mandibulalarin six tikliliyt;
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Pieris brassicae kalom kopanayinds ganadlarin ciddi de-
formasiyasi, xortumun struktur doyisikliyi (spirallagmasi), pup-
larda bugumlasmanin pozulmasi;

Pieris brassicae

Pieris
brassicae §

Pieris rapae turp kopanayinds abdultoid formalar — yari-
tirtil-yaripup fardlarin amala golmasi, 12% fordlords ganadlarin
formalagmasi prosesinin pozulmasi;

Aphis gossypii, A.craccivora monanalorindo morfoloji
effekt miisahido olunmur.

Sakil 49 (A,B,C), 50 (A, B)-do Noctuidae va Pieridae
fasillorindo  morfogenetik anomaliyali fardlorin formalasma
dinamikas1 togdim olunmusdur. Eksperimental yolla siibut ol-
unmusdur ki, imagonun puplardan ugusunun ilk giinlarindon
baslayaraq, anormal kopanaklorin say1 biitiin variantlarda 100%
toskil edir. Nov monsubiyyatindon asili olaraq, 100% morfoge-
nezin pozulmasi payizliq sovkasinda 11-ci, gamma va pambiq

179



sovkalarinda isa 7-Ci guna godor miisahido olunur (ZR-515-in

0,01%-1i mohlulu).

A Agrotis segetum Schiff.

B. Plvtometra gamma L.

2PC 1213 saat 20C 12 saat
120 bt |
100 - 1=
)\ - =
%0 £ AN
S WA : - ——
s N : N
40 \ \
1 y
20 ] 5 m 15 |
0 . . geydiyyat ginlari
0 - 10 55 3¢ vas tutillara ZR-313-1z tasirden sonra
——001% - - - 000%]
6-c1 yag tirtillara ZR-313-1a tasirdan sonra
C. Heliothis armigera Hubn.
25°C 16 saat
ZR-515(0,01%), 4-cii yas tirtillar
yoxlama variant1 - 0% anormalliq.
120
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80 \\
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b \\
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Sokil 49. Noctuidae niumaysndslarina ekzohormonal mudaxilodan
sonra morfogenetik effektli kapanaklorin u¢us dinamikasi

Sonradan geyd olunmus morfogenetik doyisikliklore ug-
ramis fordlorin ugus faizi todricon azalmaga baslayir. Preparatin
nisbaton zaif gatiliglar1 sanaqdan ¢ixarilma zamani fargli notic-
alar alda olunur. Sokil 49-da togdim olunmugu kimi, ZR-515-2
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qarst on yuksok hassasligi gamma va payizliq sovkalarr gosto-
rir.

A Piais brassicae L.
20-25°C 1213 saat

120
100 =
a0 o
% 60 -
40 \c o B B
To20 R L‘
0 =Y '
T 05 7T 9 11 1% 15 17
geydiyyat ginlar
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B. Pieris rapae L.
25%C 14-15 saat.
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28/VII
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28/VII
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Sakil 50. Pieridae fasilasi 5-ci yas tirtillarina ZR-515 yuvenoidi ilo
tosirdon sonra morfogenetik effektin dinamikasi

Bels ki, yuvenoidin 0,001%-li mahlulu il tasir anormal
kopanaklorin ugus dinamikasinin doayisilmasina sobab olur va
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homin tozahiir payizliq sovkasinda 15-ci, gamma sovkasinda
iso 23-cli guna kimi davam edir. Qamma va payizliq sovka-
larindan farqli olaraq, pambiq sovkasinda(Noctuidae) prepara-
tin asag1 dozalari morfogenezin gedisino vo normal formalas-
maya he¢ bir pozucu tasir gostarmir. Bu prosesin 100% pozul-
masi yalniz 0,01%-li variantda birinci giin geydo alinir (sokil
49, C). Maraglidir ki, Noctuidae fasilasinin geyd olunan bu
novlorindan forgli olarag, kolom sovkasinda ZR-515-in hor iKi
qatiligi (0,01% vo 0,001%) morfogenezin normal gedisini poz-
mur.

Pieridae nimayandalorinda (sokil 50, A,B) tirtil fazasi-
nin “kritik dovriinds” ZR-515 yuvenoidi ilo tasir, morfogenezin
pozulmasi ilo naticalonir vo agkarlanan anomaliyalarin an yuk-
sok faizi tirtil-pup metamorfozunun gedisi zamani bas verir.

Aphis gossypii Glov .
(ZR-515, 0,5%)
400 Sakil 51. Aphidi-
300 ././. dae-nin heterogen
200 [ / koloniyasmin say
100 * dinamikasi

0 T T T T T 1
0 3 6 9 12 15

Aphis craccivora Koch.
(ZR-515, 0,5%)

500
400
_ 300 ./l/.
2
200 n ,/0/
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glin
—&— tocrilbo —ll—yoxlama
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Molum olmusdur ki, Pieridae-do askar olunmus morfo-
loji anomaliyalar (pup fazasinda bugumlasma prosesinin pozul-
masi) avval Noctuidae-ds geyds alinmamisdir. Bu zaman ano-
maliyali fordlorin miqdar1 miivafiq olaraq, Pieris brassicae-do
29,2% (0,01% variant) vo 10,0% (0,001% variant) vo Pieris ra-
pae-do 48,0% (0,01% variant), 38,7% (0,001% variant) (sokil
50 A, B). Kolom kaponoyinds ugan yetkin fordlorin 100%-do
morfogenezin gedisi pozulur vo ekzohormonal mudaxilads
istifado olunmus qatiligdan asili olmadan, 5-ci giina kimi bu hal
davam etmisdir.

Aphididae-do ZR-515-in 0,5%-li su mohlulu heg¢ bir
morfoloji doayisiklik amala gotirmir, yoni qatiligin az olmadigi
bir goraitdo morfogenez normal hoyata keg¢o bilmisdir. Yalniz
ekzogen tosir, heterogen koloniyada kamiyyat doyisikliklarinin
bas vermasina sobob olur (sokil 51). Belo ki, bax¢a mono-
noasinda (Aphis gossypii) yoxlama vo tocriibo variantlari ara-
sinda forq 60-80% toskil etmisdir (sokil 51). Baxga mano-
nasindoan forgli olarag, yonca monanasinds (Aphis craccivora)
bu forg dorin olmus va 79%-don 11%-o godor artmigdir.

ZR-619- tripren- selektiv tasiro malik olan analogdur.

Etil 11-metoksi-3,7,11- trimetil-
(JE AE-dodekadienetiolat)-

H 0
H CH
Tripren (ZR-619) >—\/ SJ
Mol.. 312,52 CH,
H

CH;

3

HiC

CH
HaC —0 )

20°C-do su va ya lizvil helledicilords (mg 1 ) hall ol-
mas1 barado molumat yoxdur. Preparat yuvenil hormonunun
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imitatoru kimi, pambiq sovkasi (Spodoptera littoralis), ¢ohrayi
qurd (Pectinophora gossypiella), ¢ayirtkaya (Schistocerca gre-
garia) qars: istifads olunur.

Bizim todgiqatlarda ilk dofs olaraqg, Noctuidae, Pieridae,
Aphididae fosiloloring aid olan zararvericilor tzorinds sinagdan
cixarilmisdir vo asagidaki anomaliyalar agkar edilmisdir.

Agrotis segetum payizliq sovkasinda qanadlarin giiclii
deformasiyasi, antennalarin zoif bugumlasmasi, xortumcugun
oyilmoasi, birinci ciit ayaqlarin inkisafdan qalmast;

Heliothis armigera pambiq sovkasinda yaripup-yarika-
panak araliq formalarin amalo galmasi, badanin kranial hisso-
sindo kutikulanin qalmast;

Phytometra gamma sovkasinda ganadlarin ciddi defor-
masiyasi, ayaqlarin ayilmasi va zoif bugumlasmasi, antennala-
rin ayilmasi;

Barathra brassicae kolom sovkasinda morfoloji effekt
musahids olunmur;

Pieris brassicae koponayinds ganadlar inkisafdan qalir,
oyilir, antennalarin elastikliyi pozulur, sallanir, xortumcuq inki-
safdan qalir, ikinci puplar (2 dofo puplasma) omolo golir, yari-
pup-yarikopanak formalar geyds alinir;
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Pieris rapae turp kopanayinds ZR-619 ilo ekzohormonal
mudaxilo qanadlarin giiclii deformasiyasi, badanin, ayaqlarin vo
xortumun ayilmosi, spiral sokilds burulmasina sabab olur;

Pieris
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Pieris brassicae

Pieris brassicae
' 4 r ‘
" ' Pieris

rapae *

Aphis gossypii, A.craccivora mananaloarinds preparatin
tosirindon morfogenetik doyisikliklor amalo golmir.
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Eksperimental yolla subut olunmusdur ki, triprenin ase-
ton mohlulu (su va digar hoalledicilorda hall olunmur) sovkalar-
da morfogenezin gedisini pozur (sokil 52, 53, 54).

Agrotis segetum Schiff.

20°C 12-13 saat
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Sakil 52. Payizliq sovkasinda ZR-619 yuvenoidinin tasirindon sonra
amoala galon morfogenetik anomaliyali kapanaklorin ugus dinamikasi

Phytometra gamma L.
25°C 12 saat
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Sakil 53. Qamma sovkasinda ZR-619 yuvenoidinin tasirindan sonra
mofogenetik effektli kapanoklorin ugus dinamikasi
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Sakil 54. Pambiq sovkasinda ZR-619 yuvenoidinin
omolo gotirdiyi anormal kopanoklorin ugus
dinamikasi(25°C16 s)
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Stibut olunmusdur ki, ZR-619 yuvenoidinin tasirindon
sonra imagonun ugusunun ilk giinlori (kalom vo pambiq sov-
kalar1 0,001%-1i qatiliq miistasna olmagla) morfogenez 100%
pozulur. Novdon asili olaraq, morfogenezin 100% pozulmasi
payizliq vo gamma sovkalarinda 7-ci, pambiq sovkasinda iso 5-
ci geydiyyat giiniino kimi miisahido olunur. Sonradan morfoloji
dayisikliklarin doracasindan asili olaraq, get-geds azalma miisa-
hido olunur. Naticalorin miqayisali analizi Noctuidae nima-
yandalarinin hassasliq daracasini muoyyanlosdirmays imkan
verir: ZR-619 yuvenoidino qars1 on yuksok hossasliga gamma
Vo payizliq sovkalar1 malikdir.

Molum oldugu kimi, tripren yuvenoidi (ZR-619) sovka-
lardan yalniz pambiq sovkasina qarsi endokrinoloji miibarizo
todbirinds effektiv preparat kimi istifado olunur. Maraqlidir ki,
preparatin qatiliginin azalmasi pambiq sovkasinin azorbaycan
populyasiyasinda (Heliothis armigera Hubn.) morfogenezi po-
za bilmomisdir (Kuliyeva,1999). Halbuki, kalom sovkasinda
preparatin sinagdan ¢ixarilmis biitiin dozalar1 morfogenetik do-
yisikliklor omals gatirmomisdir.
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Noctuidae-dan forgli olarag, Pieridae nimayandslarinda
bu yuvenoids garsi daha yiiksok hassasliq qeyde alinmisdir:
sinaqdan ¢ixarilmig biitiin gatiliqlar1 bu hagorat grupunda mor-
fogenezdo ciddi dayisikliklor omala gatirir (sokil 55 A,B).

A. Pieris brassicae L.
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B. Pieris rapae L.
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Sakil 55. Pieridae nlmayandslorinde ZR-619 yuvenoidlo tasirdon
sonra morfogenetik effektli kopanaklorin ugus dinamikasi

Askar edilmisdir ki, ZR-619 yuvenoidi ilo ekzohormo-
nal mudaxilo Pieridae niimayandoalorinds morfogenezin gedisi-
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ni pozur: P.brassicae-do 9-cu (0,01%) va 5-ci (0,001%), P.
rapae —do iso 7-ci (0,01%) vo 5-ci (0,001%) glnloro godor
anormal kopanaklorin ugusu qeydo almnir (sokil 55). Beloliklo,
normal halda (yoxlama variantlar1) he¢ bir morfoloji doyisik-
liyin miisahids edilmomasi fonunda, 100-150 adad pupdan yal-
niz 5-15% ugus qeydo alinmadig1 zaman, tocriibs variantlarinda
ciddi anomaliyalar bag vermisdir.

Aphis gossypii Glov. (ZR—619 0,50/0)
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Aphis craccivora Koch . (ZR-619 0,5%)
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Sakil 56. Heterogen moanans koloniyasinda ekzogen miidaxilo noti-
casinds fardlorin say dinamikasinda bas veran doyisiklik
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Eksperimentlarin naticalori subut edir ki, ZR-619 yuve-
noidi ilo midaxilo monanalarin heterogen koloniyasinda morfo-
loji dayisikliklarlo miisahids edilmass do say dinamikasina tasir
gostorir (sokil 56). Belo ki, bax¢a monsnosinds populyasiya
daxilindo fordlorin saymin 3-ct gindon 12-ci guna kimi
azalmasi (yoxlama varianti arasindaki forq) 120%-don 45%-o
muvafiq golir. Yonca mananasinds iss bu gostorici muvafiq ol-
arag, 65%-don 105%-i toskil edir.

Demoli, mononoalorin heterogen koloniyalarina qarsi
sinaqdan ¢ixarilmis altozar, ZR-515, ZR-619 yuvenoidlari mor-
fogenezin gedisini pozmasa da populyasiyanin say dina-
mikasina tosir gostorir, fordlorin mohv olmas: ilo naticalonir.
Analoji milumatlar saftali monanasi t¢un do alde olunmusdur
(Burov, Sazonov, 1987) va mananalars garsi istifads olunan yu-
venoid kinopren (ZR-777) bizim tadqiqatlarda da sinaqdan ¢i-
xartlmisdir.

Kinopten (ZR-777) sar1 kohraba rongli birlosmadir,
20°C-do suda 0,211 mq/l hill oldugu halda, iizvii holledicilardo
hollolma  xdsusiyyatlori  moalum deyil. Ekotoksikliyi ¢ol
soraitindo DTy barabardir. Tipik halda bu amsal (tasirdon sonra
mohv olan fordlorin faizi) DTse-dir (50% mohvolma),
laboratoriya soraitindo 20°C-do DTy, ¢oldo DTgo-dur.

CH, CH, H
;
CHy—CH—CH,—CH,— CH,— CH—CH,—C fCHs
c—C o
prop-2-ynyl{E.E}-3.7,11-trimetildo deka-2.4- H:’ ‘%C___ ﬂf
dienote (Molg. 276.14) J

'
H O CHy—C=CH

Tadgigatlar naticasinde miayyan olunmusdur ki, manas-
nalarin azarbaycan populyasiyalari tizorinds preparatin 0,1%-li
mohlulu morfogenetik doyisikliyin amoalo galmasina sabab olur.
Yani yuvenoidin letal effekti ilo yanasi anormal fordlorin for-
malasmasina sobab olan dozalar1 da movcuddur.
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Aphis gossypii baxg¢a mononasinds ganadlarin deforma-
siyasi, burulmasi, ayaqlarin ayilmasi geyds alinir.

Aphis craccivora yonca mananasinds imuman badanin
deformasiyasi, qanadlarin spiral sokilds burulmasi bas verir.

Aphis gossypii

Bu yuvenoidin monoanolor Uzo-
rindo sinaqdan ¢ixarilmig 0,3-,
0,5%-1i qatiliglar1 tasirdon son-
ra ilk 3 glin arzinds populyasiya
daxilindo fordlorin saymin 50-
75% (baxga monanasi LDsy vo
LDss), yonca mononasinds iso
LDgo Vo LD7p moahv olmasina

Sobob olmusdur.

Molum olmusdur ki, kinoprenin tasirindsn sonra 12-ci
guna kimi yoxlama va tocriibo variantlar1 arasinda forq 345-
370% (baxca mananasi) vo 280-300% (yonca manonasi) taskil
edir (sokil 57 A, B).

Bela ki, név mansubiyyatindan asili olmadan zararveri-
cilorin say dinamikas1 3-cl gundon 12-ci glino kimi artan oayri
Xott Uzro getmisdir. Kinoprenin nisbaton asagi dozasi (0,1%)
monanalarin metamorfozunun normal gedisino tosir gostormis
Vo otraflarin, qanadlarin deformasiyasina (92-95% forddo) so-
bob olmusdur. Bu isa zararvericilorin bitkilor arasinda miqrasi-
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yasinin pozulmasi ilo noticolonmisdir. Demoli, Kinoprenin
0,1%-1i mohlulu mananalarin lokalizasiya prosesina qarst mii-
barizs tadbirlarinda xtsusi shamiyyat kasb edacokdir.

A. Aphis gossypii Glov.
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B. Aphis craccivora Koch.
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Sakil 57. Aphididae numayandslorinds ZR-777 yuvenoidi ilo ekzo-
hormonal miidaxilonin say dinamikasina tasiri

Fenoxikarb (insegar) oldugca yuksok effektlora malik
olan yuvenoiddir (C17H1oNO4). 25°C-do hom sulu-dispers gra-
nulali (25%), hom do isladilma qabiliyyati yaxs1 olan toz (25%)
preparatlar1 kond tesarriifatinda istifads olunur. Pestisid, insek-
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tisid va larvisit (sirfalora qarsi) tosiri vardir. On yiiksok segi-
cilik xassasina malik olan yuvenoiddir — yirtict gonalor, taxtabi-
tilor vo entomofaglara qarsi tohliikesizdir. 25°C-do suda 0,008
g/l hall olur vs suda, torpagda ¢ox tez pargalanir. Ona gora do
on yaxsi ekoloji tomiz preparat kimi giymotlondirilir.

OH g P205 D\/\.N'-E
@ + HDCHZCHQNH3]CI .
0 43% 0
2{4 fenoksifenoksi)etil-0-etilkarbamat
0 +
o QO™
0

Fenoksikarh
Fenoksikarbm 2 mathalali sintezi (Mol ¢ 301.3)

cr

CICi Hi
= T
80% S A A H

Bu yuvenoidin todgigat obyektlori olan zarorli hagorat
novlori Uzorinds aparilmis siaqlariin naticolori onu gostarir
ki, morfogenezin pozulma xususiyyastlorino goro nov spesifik-
liyi xas olan birlosmadir (Kuliyeva, 1999).

Belo ki, preparatin miixtolif qatiliglar1 (0,001-0,0001%-
li su mohlullar1) sovkalarda hom mohvolma faizi (35% forddo
dorhal effektin biruzo vermasi fonunda), hom do 65% fordds
metamorfozun normal gedisinin pozulmasi bas verir.

Baxcga va yonca mononoalorinin heterogen koloniyasinin
preparatla islonilmasi, tocriibads istifado edilmis biitiin faza-
larda (muxtalif yas siirfalor -50, yetkin qanadsiz formalar — 40,
qanadli fardlor — 30) 85-90%-nin mohvolma geyds alinmisdir:
ekzohormonal tosirden 1 saat sonra 0,001%-li mahlul 100%,
0,0001%-li mohlul isa 80% 6lima sabab olmusdur.

Sovka va monanalardan forgli olaraq, ag kopoanaklorda
(Pieridae) fenoksikarb morfoloji  doyisikliklordon basqa,
gecikmis “miisbot effektin” formalagmasina sobob olmusdur
(sokil 58). Muoayyan olunmusdur ki, yuvenoidin 0,0001%-li
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mohlulu ilo tasirdon sonra kalom va turp ag kopanaklorinds
inkisafin stirokliyi pozulur (cadval 9).

Eksperimental yolla siibut olunmusdur ki, fenoksikarbin
yuvenilizasiya effekti tosiro moruz qalmis zararli hosorat qrup-

larinda yalniz metamorfozlarin gedisi zamani biruza verir.
™

{ 1 Sokil 58.Fenoksika-
rb yuvenoidi ils tos-
9% ¢+ irden sonra Pieridae
2 ‘ fosilasinds amoalo g-
: > ~ olon anomaliyali ol-
amotlorin ballara g-
Ora paylanmasi (%-
lo)

. 15, Q;___. .
> W o € Balar

Tirt1l fazasimin 5-ci yas dovriindo ekzohormonal tosir ag
kolom va turp kopanaklorinds tirtil-pup metamorfozunun for-
malagsmas1 vo gedisi zamani 66,0% (P.brassicae) vo 33,3%
(P.rapae) fordlorin 6limuns sabab olur. Digoar fardlor lzarinds
aparilan miigahidalor naticesinde malum olmusdur ki, pup-ima-
go metamorfozu zamani morfoloji cahatdon normal kopanok-
larlo yanasi eybocar formalar da amala galir.

Pieris brassicae kalom kopanayinds badanin ciddi de-
formasiyasi, qanadlarin, ayaqlarin, antennalarin inkisafdan
galmasi, kopulyativ orqanin sklerotizasiyas1 (I balliq ano-
maliya), imago slamotlorini dasiyan puplar, yoni soffaf pardacik
altinda aydin sokildo ganadlar, kopanayin kranial hissasi goru-
nan fardlar (111 balliq effektlor) geyds alinir (sokil 58).

Pieris rapae turp kopanayinds badonin ciddi deforma-
siyast, qanadlarin burulmasi, ayaqlarin ayriliyi, xortumcugun
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inkisafdan qalmasi (Il ball), imago slamotlorini dasiyan pup-
larin amala galmasi miisahido olunur.

Sakil 58-da toqdim olundugu kimi, kalom kopanayinds
30% fordds (50-don 15-do) askarlanan anormalliglar 17% (11
ball) vo 13% (I11 ball) toskil edir. Preparatin bu tozahiru turp
kopanayinda 40%-don 12% (11 ball) vo 28%-o (111 ball) mivafiq
golir.

Pieris
brassicae

‘ "‘

Digor fazalarda fenoksikarb vasitasilo siini yolla yuvenil
hormonunun titrinin  doyisilmasi  konkret morfogenetik
dayisikliklorlo naticolonmir — yalniz fordlorin mohv olmasina
sabab olur (cadval 9).

Belaliklo, mixtalif kimyavi struktur vo xassalora malik
olan yuvenoidlarin bioloji effektinin todgiqi noticasindo kond
tosarriifat1 bitkilorinin tohllkali zararvericilori olan fasilalorin
nimayondslorinin timsalinda bu preparatlara név spesifikliyi-
nin vo mixtolif foalliq doracolorinin xas oldugu askar olun-
musdur.

Bioloji effekls yanasi sinaqdan ¢ixarilmis yuvenoidlarin
fizioloji effekti do tadqiq olunmusdur. Malum oldugu kimi, ¢ox
vaxt sintetik birlosmoalor gozlo goriinon va sagqalma daracasinag
tosir goOstoron bioloji effeki ifado etmoso do oshamiyyatli
daracado tosir effekti olan fizioloji xususiyyatlora malik olurlar.
Bir cox todqiqatgilar hazirki dovro mixtalif zororli hosorat
névlarinds preparatlarin fizioloji effektini todqiq etmislor. Bu
barodo ilk moalumatlar, otrafli sokildo ar1 odlucasinin tirtillar:
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(Sehnal, 1968; Sehnal, Meyer, 1968) vo sekropiya ipakqurdu
(Riddiford, 1972) izarinds hayata kegirilmisdir.

Misyyan edilmisdir ki, yuvenilizasiyani son yash siirfs-
lorin muxtolif dovrlorindo apardigda normal siirfadon tutmus
normal pupa godor bitiin kecid formalarin amalo golmoasi ilo
naticalonir.

Codvol 9
Pieridae-nin muxtalif fazalarinda fenoksikarb ilo mudaxilodan
sonra pup-imago metamorfozunda bas veran dayisikliklor

Tosir fazalari Tocribodo | Olmiis Normal @ Effektli Morfo-
olan ford- fordlorin : kopanok | fordlor, genetik
lorin say1 say1 lor,% @ % effekt,

ball

Pieris brassicae L.

2-3 gunliik V yas

tirtillar 50 33 4,0 30,0 I, 1l
Yoxlama 45 11 75,5 - -
Pronimfa 60 54 10,0 - -
Yoxlama 60 5 91,7 - -
2-saatliq puplar 90 90 - - -
Yoxlama 75 2 97,3 - -

Pierisrapae LI

2-3 giinlik V yag 90 30 26,7 40,0 I, Hl
tirtillar

Yoxlama 90 - 100,0 - -
Pronimfa 50 50 - - -
Yoxlama 50 - 100,0 - -
2-saatliq puplar 45 45 - - -
Yoxlama 40 2 95,0 - -

Bu zaman fordlor, normal xarici goriiniis ilo yanasi nor-
mal strukturlu daxili organlara da malik olurlar. Lakin bu nov-
lordo ayri-ayri toxumalarin hassasliq dovrlarini kegirma xusu-
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siyyatlorindan asili olaraq, alda olunan effektlorin biri digorin-
don farglonir. Ar1 odlucasinin (Galleria mellonella) daxili or-
ganlar1 vo epidermisa sinxronlagmis hassasliq dovrlori xasdir:
onlarin dayisikliklori da biri digoari ilo uygunluq toskil edir.

Sekropiya ipakqurdunda (Cecropia silkworm) iss bunlar
zaman etibar1 ilo ciddi forglilik toskil edir. Bu néviin tirtillar
Uzarinds son yasin birinci hissasinds yuvenilizasiya apardiqda
yalniz morfoloji pozuntular bas verir. Bu zaman tirtilin vo ya
araliq formanin ortiik qat1 saxlanilir. Daxili organlar yuvenoid-
lora qars1 hassas olmadigi tiglin onlar tasira qarsi cavab reaksi-
yasina malik olmurlar. ©gor sinaqdan ¢ixarilan yuvenoido tez
pargalanma xususiyyati xasdirsa, yoni o, yaripargalanma dov-
rino malikdirss, barama horiilmasinin sonuna yaxin metabo-
lizma ugrayirsa, bu zaman amola golon tirtil-pup formalarinin
pup tipli normal daxili organlar1 olur (Riddiford, 1972). Oksins,
yasin ikinci hissasinda aparilmis ekzohormonal tasir zamani 6r-
tiik qat1 yuvenoidlora qarsi hassasligini itirdiyi halda, daxili or-
ganlar ona malik olurlar. Naticods, formalasan puplarin xarici
gOriiniisii normal goriinsa do tirtilin anatomiyasini saxlamis
olurlar. Har iki halda amala galon fordlor normal hayati funk-
siyalar1 yerino yetirmak gabiliyystino malik deyillor. Tirt1l ya-
sinin ortasinda yuvenilizasiyan1 hoyata kegirdikda, yoni ortiuk
qat1 vo daxili organlarinin taSirs qarsi hassasliga malik olmadigi
bir dovrdo apardiqda, yaqin ki, formalasan pup va yetkin ford-
lar he¢ bir morfoloji, anatomik pozuntulara malik olmayacag-
dir.

Qeyd olunan bu molumatlar, yani yuvenilizasiyaya qarsi
muxtolif toxumalarin asinxron hossasligl, getri-tam inkisafa
malik olan hagoratlarda da tosdiqlonmisdir. Bels ki, zararli ba-
gaciq taxtabitinin (E.integriceps) surfalori 5-ci yasa gabiqdoyis-
modon 48 saat sonra yuvenoidlara qgarsi on yuksok hossasliq ila
xarakterizo olunur. Elo bu dévrds yuvenilizasiyanin aparilmasi
hosaratin morfologiyasinda va ortiik qurulusunda ciddi deayisik-
liklor amala gatirir. Eyni zamanda, bazi daxili organlart mass-

197



lon, reproduktiv sistem yuvenoidlors garsi hossasligini 72 saata
godar, hatta yetkin fordo gabdgdayismodon sonraki ilk giinlords
belo saxlayirlar (Reutskaya va b., 1979 a,b). Bu onunla izah
olunur ki, yasin ortas1 vo axirinda reproduktiv orqanlarin daxili
hissolorinin imaginal qurulusunun formalagmasi ilo olagodar
daha intensiv proseslor gedir. Metamorfozdan ovvalki dévrds
yuvenoidlorlo tosir gostorildikdo gonadalarin morfogenezindo
ciddi korrektivlor, duzaliglor bas verir vo yuvenilizasiyanin apa-
rilmast vaxtindan asili olaraq, effektlor forglonir, hatta bir-
birino oks xarakter dasiya bilir.

Umumiyyatlo, miixtolif névlor (izorindo aparilmus
todqgigatlarin naticalorini muqayise etdikdo belo bir fikri irali
sirmok mimkinddr ki, mixtslif toksonomik qruplar Ggln
yuvenoidlorin potensial imkanlari istor tasir glicling, istorse do
cavab reaksiyalarinin xarakterino goro shomiyyatli doracads fo-
rglonirlor.NGvlorin goxu tciin orta hessashiq IDsy 0,01-0,1
mka/q ¢okiyas va ayri-ayr1 novlar Uglin isa hassasliq haddi 1ng-
dan 100 mkqg/q ¢oki arasinda toroddid edir. Bu farglori hadof
toxumalarin ndv xiisusiyyatlori ilo slagolondiron Sehnal (Seh-
nal, 1976) bels bir noticays golmisdir ki, bazi névlor Gglin yuk-
sok foalliga malik olan preparatlari sintez etmok mimkun deyil-
dir.

Beloliklo, amali ndgteyi-nozardon yuvenoidlori istifado
etmok U¢lin onu bilmak lazimdir ki, tirtil-pup va ya pup-imago
araliq formalar1 adoton mohv olmaga mahkumdurlar. Yuvenili-
zasiya noticasindo amoala galon supertirtillar vo ya oksino, zoif
effekt kimi son yasin uzanmasi, metamorfozun normal kegmasi
Vo hayatqabiliyyatli (bazon ¢ox boyik oOlcilora malik) yetkin
fordlarin amolo golmasi bas vers bilor. Bu imkanlar1 vo ganuna-
uygunluglar1 nazordon gagirmaq olmaz, ¢iinki yuvenoidlorin
muayyan nov Uglin vo ya milayyan faza li¢iin yararli olub-olma-
masint dagiqlasdirmok G¢tin bu mihim elmi molumatdir.

Bozon muoalliflor yuvenoidin effektlarini giymatlondiran
zaman sohva yol verirlar, yani ona qarsi konkret noviin hassas-
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liq d6vriiniin qisa oldugunu miiayyanlasdirdikdo pessimist noti-
caya galirlar: preparatin yararsizligini zonn edirlor. Adoaton nov-
lorin goxunda kritik dovrlorin 6z aralarinda yaxinligini vo bir
dofa tosirdon sonra diger inkisaf fazalarinda olan hossasliq
dovrlorino preparatin effektini nozordon qagirirlar (gecikmis
effekt). Bundan basqa, zorarvericinin populyasiyasina garsi yu-
venoidi totbigq edarkon sahads fordlorin hamisinin yiiksok hos-
sasliq dovriindo olmasi vacib deyildir (Burov va b., 1976; Bu-
rov, Pralya, 1979; Kuliyeva, 1999). Bels ki, yuvenoidlora qarg1
hossasliga malik olan bazi névlordo masalon, amerika ag kopo-
noyi(Hyphantria cunea), salximli yarpagbiikon (Lobesia
bothrana), payizliq sovkasi (Agrotis segetum), turp kKoponoyi
(Pieris rapae), gamma sovkasi (Phytometra gamma), kalom Kko-
ponayi (Pieris brassicae) kimi névlor izorunds yuvenilizasiya-
ni, kritik dovrlordon vo metamorfoz baslamadan ¢ox ovval
aparmaq olar. Kigikyash tirtillar 6zlari yuvenoidlora gars1 hos-
sas olmasalar da bu dovrds preparatin tasiri 15-20 giindon sonra
tirtilin-pupa vo ya pupun-kopanays ¢evrilmoasi prosesini poza
bilir.

Tirtil fazasinda antiyuvenil preparatlarinin omolo gatir-
diyi effektlor, vaxtsiz metamorfozun stimulyasiyasi ilo noti-
calonir. Adaton antiyuvenil preparatlarinin tosirindon sonra ad-
ultoidlor amals goalir. Bunlar yetkin fordo xas olan vo progressiv
inkisaf edon oalamatlari ilo yanasi tirtilin struktur xiisusiyyatlo-
rini do saxlayirlar. Adultoidlorin vo onlarda omolo golon imagi-
nal orqanlarin &lgtilori xiisuson do kigikyash siirfalordo prote-
telisi zaman1 onlardan forglonmirlor. Imaginasiya miioyyon tip
toxuma, antennalarda vs ayaqlarda bugumlarin sayi, qanadlarda
damarlanmanin amals galmasi, genital aparatin progressiv inki-
safl vo s. zamani biruzo verir.

Preparatin foallig1, dozasi, tosir vaxtindan asili olaraq,
effektlorin biruzaverms doracasi har yasda doyisir. Olamatlorin
tam inkisafi, tasiro moruz galan surfalorin (vo ya tirtillarin) yas
artimina miivafiq olaraq, miisahido edilir. Zahiron normal goru-
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nan, lakin araliq formanin slamotlorini dasimayan yetkin fordlo-
ri, yuvenilizasiyani son yasda olan siirfalor izorindo apardiqda
oldo etmok mumkundur.

Hazirda Holometabola —da tirtil vo pup fazalarinda
antiyuvenil preparatlarin amolo goatirdiyi doyisikliklor malum
deyil. Bazi névlordo bu preparatlar, metamorfozun sads sokilds
pozulmasina sabab olur.

Noctuidae, Pieridae, Aphididae vo hagaratin digar, geyd
olunan nldmayandalorinds mioayyanlosmis morfoloji anoma-
liyalar, bilavasito asas fizioloji proseslorin, yani YH-in titri ba-
ximimdan geyri-alverigli soraitdo yuvenilizasiyanin aparilmasi
naticasinds bas veran metamorfozlarin pozulmasi ilo slagadar-
dir. Tadgigatlar noticasinds alds edilmis molumatlardan aydin
sokildo goOrunlr ki, yuvenoidlorin kimyavi tobistdon asili
olmayaraq, fizioloji effektlor yalniz metamorfozlarin pozulmasi
ilo bitmir. Daha dorin analiz naticasindo mioyyanlosmisdir ki,
effekt tirtilin ¢oki dinamikasi (maddslor mibadiloesinin inten-
sivliyinin doayisilmasinin osas slamatlorindon biri), sagqalma
doracasi, reproduktiv inkisaf, fizioloji sakitlik hali (diapauza)
kimi fizioloji gostaricilori do ohato edir.

ALTOZAR 4 z. Codvallor 10-16-da toqdim edilmis
naticalorin  migayisosi, yuxarida qgeyd olunan molumatlari
tosdigloayir. Belo ki, Noctuidae, Pieridae fasilalarinin nimayan-
dalorina yuvenoidlo ekzohormonal mudaxils, cavab reaksiyala-
rinda nov spesifikliyinin ifads olundugunu gostorir. Hor noviin
tirt1l fazasimin kritik dovriinds yuvenilizasiyadan 48 saat sonra
tirtillarin ¢aki artiminda intensivloesmoa miisahida olunur va bu
doyisiklik fordlorin név monsubiyystindon asilidir (cadval 10-
16). Molum olmusdur ki, tirtilin béyiimo doaracasindan asili
olaraq, bu artim todrici xarakter dasiyir. Miistosnaliq yalniz
kolom kapanayi iigiin geyd olunmusdur (cadval 14). Belo ki,
tirtillarda geyd olunan aramsiz ¢oki artimi puplagma dovriino
kimi davam edir vo sonradan diapauza ila naticalonir. Bu
zaman turp kapanayins aid olan effektlor kalom kapanayindan
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forglonmisdir (cadval 14, 15). Pieridae —lor ti¢giin agkarlanmis
bu fargliliyi, fordlorin inkisaf etdiyi fotoperiodik soraitin muix-
tolifliyi ilo, yani hamin ndvlora xas olan fotoperiodik reaksi-
yanmn (20-18°C vo 12 saat) qisagiin tipli olmasi ilo izah etmok

olar.
Codvol 10

Pambiq sovkasinda altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-1i mahlulunun
amala gatirdiyi fizioloji effektlar: A. Tirtillarin goKkisi vo tirtil-pup
metamorfozuna tasiri ( p<0,01-<0,001)*

Variantlar vo | Tasir e
fordlarin vaxti = Sonraki giinlorde ¢akisi 3 —% °©
say1 tirtl g3  Olim %
yas, 2007 | 2307 | 2507 | ZE %o | 2
Gokisi &8 2 g
Tocriibo, 100 | IV-V 1355451 148+85 1545+63 720 @ 28,0 -
128
120,8+7,9 | 129+5,9
Aseton, 100  IV-V * 20 1359448 ggo 100 2
119
Yoxlama, 100 | V-V 899435 | 923+45 1590494 97,0 @ 3 -
82,4

* - p -forgliliyin dagiqglik daracasi Figer cadvaline goro;
** - preparatin holledicisi olan variant

B. Sagqalma daracasi Vo pup-imago metamorfozuna tasiri

Tasir 2.3
- o caimladan

vaxn = - S -
. o ginden Qlmiz Ol iy U noag
Varant | Sl sonra  prommfa- | puplann  kspensk-

ve ferdle- rilaml_ dlmuz  kannsan sam lerin zay )
rim =yl ‘gril‘ﬂm fardlzrin (%) {adad) normal anormal steril
Vag ve s -
gy =904
Tacrabe, |IVV.- 10,0 500 - 48 7 12 29
120
Acerom, |IVV, - 17.5 1539 20 72 4 4
120 -

ba

Yoxlama, | IV-V, 118

120
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Codvaol 11
Kalom sovkasinda altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-li mahlulunun
amala gotirdiyi fizioloji effektlor: A. Tirtillarin gokisi va tirtil-pup
metamorfozuna tasiri (p< 0,01)

Tasir ~ Puplasmg ':T}f"'f; Fup
Varantlar | vy Sonraky ginlarda tirtilin gakisi daolan laga
va fardlarin | peid - fardlar, bilma
v var 2K WX 3KI UK WA Yol yea

va gald lm‘;

(mq) o,
Tacriba V180, 1354108 260+T8 30648, 340+15, 4004178 833 147

Aseton, 0 |V, 170 17939 1599 10241, 20878 256491 §90 110

Voxlama 83 |V136 20050 240210, 23382 311l 3412143 030 50

B. Sagqalma doracasi Vo pup-imago metamorfozuna tosiri

Taar -
& - .
v m__ gimd CI_n:L; CE:n:L; i — o cimledan
=== i sonrm  pronimfa-  poplarm | Eepanck-
v fardla- turtil- - L
. N o dmiy  lannam s lafin =w ' P
nn=n b P Py fadad) nomeal  amormal sl
FEEVE o o
= :
Tecriibe, V7 4 38 12.5 g2 az 71 11 373
12
Asston V.30 50 100 40 78 7503 50
100
Yoxlama V, - - 3.0 - o7 06 1 -
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Codvaol 12

Qamma sovkasinda altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-li mahlulu-
nun amala gatirdiyi fizioloji effektlor: A. Tirtillarin gokisi va tirtil-
pup metamorfozuna tasiri (p< 0,1 - <0,05)

Otiim,
: Tasir Puplasmg o\ | Pup
Variantlar | vaxhy Senraky ginlarda tartalin ¢akisi daclam laga
va fardlatin | fartdl - fardlar, bitm
syl yast ) ¥-la yen
vaabi 20VI 253V1 21BVI i-aﬂ;.
(mq) B
Tacriiba 00 |IV-V,  139,5+49 1565+ 123 1659+147 520 | 165 |515
123
Aseton 80 [IVV, 123,7+10.8 139.5+173 144 54833 N3 198 |40
] 103
Yoxlama 83 | vy, 135169 144 5+11.7 1508+77 807 | 103 | -
1153
B. Sagqalma doroacasi va pup-imago metamorfozuna tosiri
Tedr -
= a cimladesn

L o aimden Oimig Clmiiz Urmugz
g | - - =
sam o omiyg sonrm prommia-  poplanm | kspanak-

vj facdl_a- ikl dmi;  lmnnaEm =m lesin =m ) , B
nnan Bon  opog e tedeg | normal amommal  ter]
WRVE o o o
) o
Tacribs,
100 V3D 180 gl 27.0 15 3 10 3
Aseton V.11 30 3.0 g0 73 T 3 3
100
Yoxlama
100 V.- 30 1.0 15,0 2l 2l - 7

203




Codvol 13
Payizliq sovkasinda altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-li mahlulu-
nun amala gatirdiyi fizioloji effektlor: A. Tirtillarin gokisi va tirtil-
pup metamorfozuna tasiri (p< 0,05 - <0,001)

. Tasi Quzlayan Gliim:
asit %]
Variantlar y Sonrak: ginlarda tirtilin gakisi u:u_ll.a:m ol
[ vaxtt ] g gskisi mg
va fardlerin | tyrhyl ’
syl ya#: o I 27X 6/X 127X
va gaki
(mq)

Tacritha, | V-VI 22574128 3207+17,8 33734201 341,5+17,0 3126287 773
100 180

Asston, 100 | VAT 1950298 2100485 2273213 BLOxI90 2427213 278

Yoxlama, 93 [V-VI 20051147 2398479 30574116 352844210 3373+12) 137

B. Sagqalma doaracasi va pup-imago metamorfozuna tosiri

ai Cl.n:q IEE.n:L; L g cimladen

Vakm §mi . ]
vaferdle  sen 1"" sonrm  promimfa-  puplann | kepansk-
. . - RmUF nm =V A LENn @M . . -
an=nw Bnn Ferdlerin o - {adadi narmal anommal  stenl
R a4
R )

Taeribe V-VI 10,0 11.1 20.0 30 18 12 18
L 23.6

Asston VT 33 3.6 50 | 69 g0 3 4
90 3.6

Voxlama VIV - . . 87 7 - .
o)
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Codvaol 14

Kalam kapanayinds altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-1i mahlulunun
amala gotirdiyi fizioloji effektlor: A. Tirtillarin ¢okisi va tirtil-pup
metamorfozuna tesiri (p< 0,01 - <0,001)

Oliim,
: Tasi Puplasmg g1, | Pop
Varianflar | vaxhy Sonrak: ginlarda tartilin gakisi daolan laza
va fardlarin | tiesid ] fardlar, bilma
syl yagr X 1K 4 B 8 Yl yen
va gaki =
; 1.af:."n
mg)
Tecribe, 100 | V217 300=102 415283 450+838 485=140 447555 610 50 100
Asston, 100 | V225 2482115 305287 3252102 343282 33871  7ap 210
Voxlama,100| V213 321363 4054110 438=59 410120 40080 850 |150
B. Sagqalma doracasi Vo pup-imago metamorfozuna tasiri
Tedr .
van i E - . o cimladsn
—_— oo gmdsm O Omly | They
el o 02 e gl | bpask
S . dmi;  lupoam v | lesinam . : .
no=m Enn e I_;_,_.,' (adadi nommal anomma aenl
TRV ow ) o
=) R
TE*E'E‘:"'- V- 130 25 5.0 313 139 374 13%
Asston V,22 33 5.6 1.3 73,0 55 T3 10
100
Yoxlama
100 ¥, - - 2.0 - 83,0 &7 1 -
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Codvol 15

Turp kapanayinda altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-li mahlulunun
amala gatirdiyi fizioloji effektlor: A. Tirtillarin gokisi vo tirtil-pup
metamorfozuna tasiri (p< 0,01 - <0,001)

Oliim,
: Tasir Puplagm % 1a Pup
Variantlar | vaxn Sonrak: ginlarda tirtalin gakisi daolan | lasa
vafardarin | tiehil fardlar, bilma
ay1 vast Ya-la vatl
B 9 r ] T T T T P
vagaki WO m 44X [):4 1IE im;-
fmq} 00
Taeribe, 100 | V,188  207+74 2382136 31610, 320<131 33188 637 |30 | 270
Aseton, 93 | V1901 198251 201110 210468 219405 2232170 350 150
Voxlama 100| V1337 167211 21073 22752 248-11 2302120 303 10,7 -
B. Sagqalma doaracasi va pup-imago metamorfozuna tosiri
Tedr oz
van et - - . o cimlsdsn
o .. mindsm QOlmig Olmiiz Ugmu;
v‘:?x-\::l.n;- ':_'f:'_""" sonrm promimfa-  poplam | Eepansk-
~ ) L dmiz  lano = FEVH lamin =n . o
o=y Linn fordkrin [ I'ild.i\f nammai  anamma alEmns
FRVE o T o
SRk o
Tecribe, V,2.2 7.3 211 6.7 36.0 16.8 382 1638
o0
Asston, ¥,23 23 i4 3,7 73,0 69.0 & 5
Yoxlama V, - - - 2.2 38,0 8.0 - -




Molumdur ki, bazi hallarda fotoperiodik reaksiyalar tir-
tillarin  boylimo slratini, ¢okisini tonzimlays bilir (Zaslav-
ski,1984). Aparilmis analizin naticalorino gors, turp kopoanayi
ucun alds olunmug bu molumat yenidir.

Hosoratin fizioloji halinin qiymotlondirilmasinds ¢oki
gOstoricisi osas amillordon biri kimi gobul olunur. Tadqi-
gatlarda hoagoratin maddolor mubadilssinin voziyyati, inten-
sivliyi vo iastigamati bu fizioloji gostorici asasinda aparilir.
Miayyan edilmisdir ki, puplasmadan oavval ¢okinin azalmasi,
maddalor mibadiloesinin intensivliyinin zaiflomasini gostarir va
kolom, turp koponoklori arasinda bu forq (9-11-ci glnlor)
topografik formada ifads oluna bilir (sokil 59).

Sakil 59. Altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-1i mahlulunun Noctuidae,
Pieridae tirtillariin gakisino tasiri (topoqrafik analiz)

Oldo olunmus bu naticalar, fizioloji sakitlik halindan
owval komiyyat fotoperiodik reaksiyalarda (FPR) bas veron
fargliliyi izah etmok tguin shamiyyat kasb edir. Bels ki, ¢gokinin
doyisilmasi maddslor mubadilasinin intensivliyinin bir tozahiri
kimi, organizmin dolay1 yolla “biokimyovi reaktivliyi”-ni vo
fizioloji halin1 xarakterizo edir. Muoyyan olmusdur ki, tirtillar:
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pup-imaginal metamorfoza gadar altozarin 0,01%-li mahlulu ila
islodikdo fordlorin ¢ox hissasi, asason do pronimfa vo puplar
mohv olurlar (codval 10-15, B). Askar olunmusdur ki, topikal
tosirdon sonra letal natico, faiz etibari ilo sovkalar Ugiin 31,7%-
don 85%-o0 godor, kolom vo turp kopanoklorinds iss 37,8-
43,0%-o borabordir (codval 10-15 B). Pup-imaginal meta-
morfozun pozulmasinin on yiiksok faizi Noctuidae —don gamma
(66,7%), payizliq (40,0%) sovkalari vo Pieridae-do - kolom
(72,9%), turp (70,0%) kopanaklorinds miisahido olunur(cadval
13-15, B).

Sinaqdan ¢ixarilmis bu yuvenoidin digor musbat no-
ticasi, yetkin fordlordo sterilizasiya faizinin ylksok olmasi tos-
kil edir. Belo ki, bu fizioloji effekt pambiq sovkasi 60,4%,
kalom sovkasi 69,9%, qamma sovkasi 33,3%, payizliq sovkasi
60,0%, kalom kopanayinds isa 27,1% va turp kopanayinds
30,0%-o barabor olmusdur. Altozarla yuvenilizasiyaya yiiksok
hossasliq niimayis etdiron ndvlords (qamma, payizliq sovkalari,
kolom va turp kopanaklari) sterilizasiya faizinin nisbaton asagi
olmasinin sobobini morfoloji cshatdon normal kopanaklorin
ucus faizinin c¢ox kicik olmasi ilo olagodardir. Altozar 4z
yuvenoidinin todqiq olunmus hosorat qruplarindan Noctuidae,
Pieridae nimayandalorinin reproduktiv inkisafina tosirini oks
etdiron naticalor codvol 16-da togdim olunmusdur. Homin
naticalorin migayisali analizi zamani malum olmusdur ki, bu
yuvenoids gars1 sovkalar va ag kopanaklorin hassasliq daracasi,
fordlorin inkisaf etdiyi fotoperiodik sorait vo novlorin
bioekoloji xususiyyatlori ilo six olagodardir, yoni preparatla
tosir vaxti tirtillarin fizioloji halindan asilidir.

Cadval 16-da toqdim edilmis eksperimental naticalordan
goriiniir ki, tirtil fazasinin kritik dovriinds altozarla yuvenili-
zasiya, metamorfozun gedisini pozur vo bunula yanasi, ciitlog-
mo, disilarin moahsuldarligi vo yumurtalarin hayat gabiliyyatinin
asagl diismosino sobab olur. Belo ki, hogoratlarin hor iki
fasilasinin nimayandalarinds (istor laboratoriya, istarca do tobii
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populyasiyalarinda) yuvenilizasiya kopanoklarin puplardan ug-
usunu 1,3-8,7 dofa, clitlogon disi fordlorin migdarinin isa 30,0-
65,2% asag1 diismasina gatirib ¢ixarir.

Codvol 16
Altozar 4z yuvenoidinin 0,01%-li mahlulunun Noctuidae, Pieridae
novlarinin laboratoriya vo tabii populyasiyalarma tasiri ( *-bir disiys
g0Ors yumurtalarin sayi; ** - bir digiys goro)

Ugmus kepanakdar Yumurtadan
Ternl Pup Orta g artllenn sap
Variantler | 2T | e Bupa | o comleden disiler mehsul
JB ol = sam mbre darlg®
=¥ - S mavalanmy cami orta
s cami bl hezabla**
=L Baed
Heliothis armigera
25°16 = iviod 28 i1} 72,0 [ 3 333 b ] - -
Yomlams IV, 100 98 87,7 BoE & 56 81,1 145 3763 672
Barda. V-V B8 3B 41,7 21 10 478 33 - -
wun 150
Youlams V-V 114 105 o121 28 25 203 205 2700 108
Agrotis segetum
pli g VAT, 112 73 652 30 o 300 i - -
150
Yomlama V-VI, 144 o8 667 48 46 o5 0.5 21134 40
150
Afgamiyun V120 92 43 482 a7 10 370 40 - -
Yomlams  WI150 147 140 9531 5B 55 o4.8 05 18313 515
Phytemetra gamma
15712= VA, 30 i3 933 17 - - - - -
120
Yomlams IW-V 115 k3 852 i1 50 LB T9.5 1235 443
120
Afdamiyun V150 53 40 024 ] 11 H#.0 - - -
Yomlsms  V,120 118 114 o646 g 56 40 100 27EEE  40E
Barathra brassicae
1516 = YW1, 65 48 TiE ] 15 652 303 450 300
100
Yomlams WV-VI o8 2 SR 44 40 08 121 1440 610
Abgsron V-VIL100 73 56 76T 38 14 632 40 204 335
Yomlama WV-VI 10097 22 4B 42 40 052 140 1852 713
Pigris brassicae
012 V. 100 30 - - - - - - - -
Yomlams W, 100 98 o4 250 41 3P 251 133 2433 620
Abgeron V150 48 15
(zantrabn)
Yomlama V150 135 131 L] & 67 71 118 47436  TOE
Pieris rapae
2012 V100 27 - - - - - - - -
Yoxlama WV, 100 8D B3 055 3B 36 L 118 25452 0,7
Abgeron ¥V, 120 83 31 373 13 [] 46,1 - - -
Yomlams V130 100 104 954 55 i1 o7 125 34221 671
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Bundan basqa, disi kepanoklarin orta mohsuldarligi sov-
kalarda 2,5-6,2 dofo, ag koponoklords iso tamamilo yumurtlama
prosesi aradan qaldirilmigdir.

Belsliklo, altozar yuvenoidins dair oldo olunmus noti-
color onu siibut edir ki, bu preparata qars1 yiiksok hassasliga
gamma sovkasi, kalom va turp koponoklori; orta hassasliga —
pambiq, payizliq vo kalom sovkalart malikdir.

ZR-515 yuvenoidinin fizioloji effektlarina dair noti-
calorda hosoratin bu fasilolorindo miixtalif hassasliq doracasinin

xas oldugunu gostorir (sokil 60, cadval 17-22, A, B).

. Turp kopanay
Kolom koponoy

- :
-

o — — T ~  Kolom sovkasi

Qamma sovkasi

3 ’ ) » 11 "

Sakil 60. ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li mohlulunun Noctuidae,
Pieridae tirtillarinin ¢akisine tasiri (topografik analiz)

ZR-515 yuvenoidi ilo yuvenilizasiyanin naticalori aydin
sokilds fordlorin ¢oki dinamikasinda ifado olunur. Bels ki, bu
effekto nov spesifikliyinin xas oldugu askar edilmisdir:
yoxlama vo tocrlibo variantlar1 arasinda forq 1,2-1,3 dofoys
barabardir (codvallarin A boandi). Malum olmusdur ki, ZR-515
ilo (0,01%-li mohlul) yuvenilizasiyadan sonra ilkin moarhaloya
nisboton tirtillarin ¢oki artimi1 sovkalarda, pambiq -24,5%,
payizliq — 16,0%, gamma — 64,5%, kolom — 12,7%, kolom
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kopanayinds - 44,4% va turp kopanayinds iso 61,7% toskil edir
(p<0,05-<0,001) (cadval 17-21, A).

Codvol 17

Pambiq sovkasinda ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li mahlulunun
amalo gatirdiyi fizioloji effektlar: A. Tirtillarin ¢akisi va tirtil-pup
metamorfozuna tosiri ( p<0,05-<0,001)

Olism,
' i Puplasmg o1, | Poe
Variantlar | vagty Sonraky ginlerde tirtalin ¢akisi daclan lazz
vafardlarin | il - fardlar, bilma
o VS jevm ow0vI 2T uvT vAT C P
va cakd - - - - o
(mg) lar,
Toeriba 100 | V.98 122403 13111 169+15 24811, 22521 603 M1 o393
Toxlama 100 V.79 105+09 119413 144439 231427 278451 987 13
B. Sagqalma doroacasi va pup-imago metamorfozuna tosiri
Tadr 23
: v:x_ 2 CI.n:L; Ci.n:q Ugmg o cimleden
Ve 9m% e g paiss |t
nn@n ;-_n dmig  lanozp = SN | pommal  anormal  steri]
= B fazdlerin (4 I'-illd.Ir' ] ] T el
ﬁ'_'_'r_"r‘-' =1 (5] o
A
Tacriba IV-V, - 1,0 G8.3 - - - -
20C10: .03
Tacriba IV, - - 3.0 70,8 26 7 19 7
25C 165
Yoxlama vy - - 2.0 43 26 - -
100 ' ’
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metamorfozuna tosiri ( p<0,05-<0,001)

Codvol 18
Payizliq sovkasinda ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li mahlulunun
amalo gatirdiyi fizioloji effektlar: A. Tirtillarin ¢akisi va tirtil-pup

Oliim,

: Tasit . Poplasmg o, ),
Variantlar vantt Sonrak: ginlerde tirttlen gakisi daolan
va fardlatin | tyrtal fardlar,
1 yast Ye-la

- . 13E 15 1TE 18 VA 233 2531

va gald

(mq)
Tacriba, 100 V-V, 203413 213+19 193+15 33B+14 356+4.0 310433 175+3.8  1B5456 s,

175
Yoxlama, 100|IV-V, 188+3.1 21111 25451 300+114 dizpzuzz

173 26.E%

B. Saggalma doracasi vo pup-imago metamorfozuna tasiri(saxlanma
saraiti 20°C 12-13 s)

Tair -
a0 - »

I v:x_ - Cl_tr_q CEn:L; i — a cimlsdasn
R ?f:‘_""" s0nTE pronimfa-  poplarm -

=i dmilz on s =T lagin mv . i -
nn =wn Enn Fordlerin e = - f=d [.' nomal anomad el

VERVE oo () o ) ’

=L o
Tacritba V-VI - 1,7 233 15 9 66 g
10w} -

“1'1'6:‘&1““1 VNVL - - 1.0 a3 a3 - 1
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Codval 19

Qamma sovkasinda ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li mahlulunun
amala gatirdiyi fizioloji effektlar: A. Tirtillarin gokisi vo tirtil-pup

metamorfozuna tasiri ( p<0,05-<0,001)

Otiim,

' e Foplasmy o,y | P
Vartantlar | vagy Sonraky ginlarda tartelin gakisi daclan lasa
va fardlarint | i - fardlar, bilma
P . o el
. Y8 gy yx 10X 12K 15X K °F o
va gala 1 .
(mg) ar,h

Tecribe 100 | V-V, 612212 60511 60308 - - .m0 |00 | -

312

Yorlama,100| IV.V, 57.7:13 733221 92,0419 14444 151230 162456 8435 15

L

B. Sagqgalma daracasi vo pup-imago metamorfozuna tasiri(saxlanma

saraiti 20-25°C 13 s)
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2 e
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Kalam sovkasinda ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li mahlulunun

Codval

20

amala gatirdiyi fizioloji effektlar: A. Tirtillarin ¢akisi va tirtil-pup
metamorfozuna tosiri ( p<0,05-<0,001)

Ofiim,
' Tast Puplasmg g, 1, | Poe
Variantlar | vagty Sonraky ginlerde tirtalin ¢akisi daclan lazz
va fardlatin | byl - fardlar, bilma
sy yast ) 1 vy g E =
va gaki 18 20X 22X 257X 2773 iaﬂ;.
(mq) B

Teeriba 100 | V,110 124230 1202015 156253 160:33 - 863 | 136

Yorlama 100| V.115 12819 140:32 159:48 167460 173:58 930 ' 220

B. Sagqalma doaracasi va pup-imago metamorfozuna tosiri
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Taar -
- s - . - .
Vxiam m—_ gindsn Olmig Qi Upmyz o cimleden
" amig s promimfa-  puplarm | kepask-
vefardle  arul e kg
0 . ; dmi; lmnoan =n | leiman ) . .
R =an fardlerin s ) fadad nommal anomma  senl
FEYE am ) o R
=) R
Tocriba 99 . 60 110 | B0 67 13 473
100 I
Yoxlama .. )
V.- - 2,5 - 7 7 )
100 97 | o 8.0




Codvaol 21

Pieridae nimayandalarinds ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li mah-
lulunun amala getirdiyi fizioloji effektlar: A. Tirtillarin gokisi vo
tirtil-pup metamorfozuna tesiri ( p<0,05-<0,001)

Oliim,
: Tasir Puplasmy o5, | Pup
Variantlar | vaxh Sonraki ginlards tartilin ¢akisi daolm lag
vafardlarin | tarig] - fardlar, bilme
£yl vast . Ye-la yan
- .3 5 7 11 13 fard
va gaki s
(mq) B
Kelem kepenawt (V277 40015 434+78 3094108 5348273 47457 445470 710 (822 P82
100
Yoxlama, 100 [V, 245 356280 408413, 433465 47010, 42303 - 038 | 612
Turp kepenayi | V.235 38038 43813 538=114 36814 48518, 385273 400 [800 |500
100 :
Voxlama 100 | V237 325461 374+11, 477=7,0 455+6,7 400140 950 150 |-

B. Sagqalma doaracasi va pup-imago metamorfozuna tasiri (2 tsulla-
topikal va gidalandirmagqla “sendvig”)

Tedr
vaxi
Vo dlmig
v fardle- urul-
nn =n bnn
Vag ve
2
Eslam. ¥.-

"sendvig" V, -
Yoxlama V.-

kapenawi V, 1,2
"sendwig" ¥, 3.3
Yoxlama V, -

_—
ot )

gindza
00

dmi; lunoap

fardlerin
= (54

Okmiz  Gimiy
pramimfa-  poplam
=
()
2.0 43.3
150 850
1.3 1.0
31 477
27 787
- 1.5
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Codval 22

ZR-515 yuvenoidinin 0,01%-li mahlulunun Noctuidae, Pieridae
novlarinin laboratoriya vo tabii populyasiyalarma tasiri ( *-bir disiys
g0rs yumurtalarin sayi; ** - bir digiys goro)

Upmus kapanaklar Vomustadan
T‘::flll Pup Orta gimmus arallenn sap
Vaianlar | F | larm Pops | o comladen disiler mehsul
oo | B=H o gers darlg* ) .
i Wl eami mayalanms B [
1371 Jt-i
Heliothis armigera
1516 IV,125 71 32 431 15 7 36,8 60,0 225 321
Yoxlama IV,150 148 127 838 58 47 81,0 1550 3320 70,6
lggf'-a: WV 152 61 401 25 11 440 812 43535 354
Voxlama IV-V 445 430 086 202 195 06,5 2185  2230,5 1143
432
Agrotis segetum
212 VA, 38 25 431 11 5 454 416 117 234
113
Yoxlama ‘1"; 150 135 500 69 80 86,5 58,0 2910 485
Abdamiyun VI, 7 582 13 7 538 450 158 226
Yoxlame w1300 271 236 845 64 35 2,2 112,00 3300 359
Phytometra gamma
52 VWV, 43 195 422 3 3 60,0 28,5 430 143
120
Yoxlama IVV 113 100 885 57T 49 839 820 1950 398
Aptsmipsm v, 13 31 413 13 11 478 355 1363 142
Yoxlams V., 287 258 8990 131 127 949 1035 6135 483
EBaorathro brassicae
B6s VeI, 100 85 85,0 39 47 78,7 117.8 3487 743
_— i?fa 112 %0 804 63 40 63,3 1200 3120 780
onlama V-V - T - a5
Abgeron ‘rr_irl:l_:,:,_li.-f 145 136:6 _1|23 5‘% 2,7 llq:B 4700 :E_,
Yomlama 1_-'_1_-'[1.:.:.;3; 181 .'S:C 70 43 63:5 113:0 3363:9 .'4-:9
Pigriz brassicare
¥12s VI 71 6 915 37 10 170 713 1960 186
toxlams V1000 o4 5 95F 43 4 100.0 189.8 B16L0 1898
Apgsron V150
(eentzl) g s 4l 15 365 BOO 3585 23
Tomlama VIS0 112 105 32 55 5l 01,7 1355 6EES0 1350
Pieris rapae
5125 V100 47 47 100 3 - - - - -
Yoxlama V100 88 85 550 35 33 1000 1150 3025 364
Abzsron V120 35 T 13.7 1 - - - - -
Yomlama V120 113 113 882 50 45 900 1200 4400 978




Molum olmusdur ki, tadqiq edilmis novlards tacriibs va
yoxlama variantlar1 arasinda forqin olmasina baxmayaraq, ek-
zohormonal midaxilo cavab reaksiyalarinda iki olamatin
tozahir etmosi ilo naticalonir: ZR-515 vasitasilo yuvenilizasiya
payizliq sovkasi, kalom va turp kopanoklorinds tirtil fazasinin
uzanmasi (slava yasin omolo galmasi) vo gamma, kolom sov-
kalarinda iso oksina, homin fazanin vaxtindan avval bitmasi,
yani metamorfozun tez baslanmasina sabab olur (codval 18-21,
A). ZR-515 yuvenoidinin optimal dozasi ilo (0,01%-li mohlulu)
tosirdon sonra payizliq sovkasinda tirtil fazasi 7 giin (yuvenili-
zasiyadan sonra 45-ci glin) gador uzanmis vo bu tozahiir, tir-
tillarin ¢ox kigik ¢oki ilo (185,0 mq) qislamaya getmasina Sabab
olmusdur. Bu zaman yoxlama variantinda qis diapauzasi 96,8%
fordlordo normal sokildo formalasmisdir. Ekzohormonal tasirin
aparildig1 variantlarda fordlords 6lim faizi do yiksak (85,7%)
olmusdur (cadval 18, A).

Analoji effekt Pieridae nlimayandolorinds tirtil fazasinin
3 gun uzanmasi vo metamorfozun 40-70% forddo normal kec-
mosi fonunda 6lim faizinin haddon artiq (90,0-92,2%) olmasi
ilo farglonmisdir (cadval 21, A).

Molum olmusdur ki, ¢oki dinamikasindan asili olmadan,
tirtil fazasiin tez bitmosi, yoni yoxlama variantina nisbaton
vaxtindan ovvol metamorfozun bas vermoasi, gamma vo kolom
sovkalar ligiin saciyyavi haldir (cadval 19-20, A). Bels ki, ZR-
515 —lo tasirdon 9 gun sonra ¢aki artimi, yoxlama varianti ila
mugayisada 1,5 dofs artiq olmus va bu faza, 6z inkisafini 7 giin
tez bitirmigdir (codval 19, A). Kolom sovkasinda inkisaf, yox-
lama variantina nisbaton 3 giin tez basa ¢atmisdir (codval 20,
A). Maraqhidir ki, ZR-515 ils yuvenilizasiyanin naticalorine go-
ro oxsar olan bu sovkalarin preparata qarst hossasliq doracasi
muxtalif olmusdur: sagqalma daracasi gamma sovkasinda 20,0-
80,0%, kolom sovkasinda isa comi 13,6% toskil etmis vo yoxla-
ma variantinin normal puplarinin 93,0%-i fonunda tacribalorda
bu gostarici 86,3% -2 barabar olmusdur (cadval 19, 20, A).
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Hosoratlarin Noctuidae, Pieridae qruplarina aid olan nii-
mayoandalarin ZR-515 yuvenoidina qarsi fizioloji hossashigi da-
ha aydin sokildo codval 17-21, B —-do ifado olunmusdur.
Maraqlidir ki, aldo olunmus naticalorin interpretasiyasi yuve-
nilizasiyanin tisulunun doyisilmasi ilo hoyata kegirilmisdir, yani
todgigatlarda hom topikal, ham do preoral (“sendvi¢™) tosirdon
istifado olunmusdur.

Toadgigatlar naticosinds mioyyon edilmisdir ki, hosoratin
bu gruplarinda yuvenilizasiyaya qars1 fizioloji cavab reaksiyasi,
bilavasito fordlorin saxlanildig1 fotoperiodik soraitdon asilidir.
Belo ki, pambiq sovkasimin diapauzagen rejimds (20°C10 saat
glin uzunlugu) inkisaf edon 1V-V yagh tirtillarina preparatla
mudaxilo, bitin fordlorin (ssason do 98,5% puplarn) moahv
olmasina sobob olur. Halbuki, 25°C16 s soraitindo saxlanilan
fordlords tosira garst miiqavimot daha yiksakdir: hamin vari-
antda kopanoklarin ugusu (26 od) 7 od morfoloji cohotdon nor-
mal (lakin steril) vo 19 od deformasiyaya ugramis formalarin
amoalo galmasi ilo naticalonir.Muvafiq olarag, foal formalar ara-
sinda iso pup-imaginal metamorfozun pozulmasi (73%) geyds
alinmisdir.

Molum olmusdur ki, 20°C 12-13 saat vo 20-25°C 13 saat
rejimlorindo baslonan ndvlarin do ZR-515 yuvenoidino qarsi
hassasligi analoji cavab reaksiyalari ilo miisayioat olunur (codval
17-21, A). Belo ki, payizliq sovkasi iiglin olan variantlarda tir-
tillarin, pronimfalarin (1,7%) vo puplarin (23,3%) Olimii,
88,0% forddo metamorfozun pozulmasi ilo naticalonir. Bu za-
man puplardan ugmus va morfoloji cahotdon zahiran normal
goriinon kapanoklorin (12,0%) hamist steril olmuslar (codval
18, B).

Yuvenilizasiyaya qars1 yiiksok hassasliq gostoran gam-
ma sovkasinda isa ZR-515 —in 0,01%-li mohlulu letal doza
oldugu tg¢iin 0,001%-li mohlul ilo tosir, 100% deformasiyaya
ugramis kopanoklarin puplardan ¢ixis1 ilo noticalonmisdir.
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Askar edilmisdir ki, kolom sovkasinin tirtil fazasinin kr-
itik dévrinds ZR-515 ilo midaxilo az sayda fordlorin mohvina
sobab olur (pronimfa 6%, puplar 11%). Bu ndvdo yetkin
fordlorin yiksok faizlo u¢usu fonunda (80 od) 83,8% morfoloji
cohatdon normal va 16,2% deformasiyaya ugramis kopanoklor
geydo alinir. Bu ndvdo kopanoklordo sterilizasiyanin faizi
59,4% toskil edir, yani 50%-don yuxari oldugu li¢iin preparata
gars1 orta hossasliq nlimayis etdirir.

Eksperimental yolla siibut olunmusdur ki, Pieridae ni-
mayondalari do ZR-515 yuvenoidina qarsi hassasdirlar (codval
21, A, B). Belo ki, tosirin formasindan (topikal va ya preoral,
qidalandirmadan) asili olmayaraq, ¢cox parlaq cavab reaksiyalari
almmisdir. Fardlorin 6lima 45,3-100,0% toskil etso do ylksak
ucus fonunda (57 ad) 70,2% metamorfozun pozulmasi miisa-
hids edilmisdir.

Maraqhidir ki, ZR-515 yuvenoidi ilo ekzohormonal mii-
daxilo zarorvericilorin reproduktiv inkisafina da ciddi tasir gos-
torir (codval 22). Hor iki zararverici grupunun ham laborato-
riya, hom do tobii populyasiyalarinda yuvenilizasiya fizioloji
effektlo naticolonir: tirtil fazasinda preparatla islomo kopo-
noklorin ugusunun 1,2-18 dofs, mayalanmis disi kopanaklorin
faizinin 27,0-79,7%, disilorin orta mohsuldarliginin 2,6-2,7-dan
tamamilo yumurtlamanin aradan qaldirilmasina qoador azalt-
migdir. Bu zaman tirtillarin yumurtalardan ¢ixist 1,5-don 9,7
doafaya gadar (turp kopanayinds isa 100% 6liim) asagi enmisdir.

Belaliklo, taqdim olunmus miigayisali analizdoan gorinir
ki, hor iki yuvenoido qarsi hossasliq tobii populyasiyalarda
nisboton asagi olur. Yuvenilizasiyaya qars1 hassasliq doracasine
goro, on yuksok effekti pambiq, payizliq, gamma sovkalari,
kalom va turp kapanoklari niimayis etdirir. Kolom sovkasi digar
zorarvericilordan forgli olarag, yuvenoids qarsi orta hassasliq
effektino malik cavab reaksiyana malikdir.

ZR-619 yuvenoidinin fizioloji effekti 6ziinomoxsuslu-
gu ilo forglonir (sokil 61, cadval 23-26, A, B). Topografik anali-
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zin naticalori stibut edir ki, bu preparat dinamikada mdévcud
olan nov spesifikliyini saxlamaqla, tirtillarin gokisinin 1,2-1,5
dofo artmasina imkan verir.

qevdiyvat giinlari

Sakil 61. ZR-619 yuvenoidinin 0,01%-li moahlulunun Noctuidae,
Pieridae tirtillariin gakisina tasiri (topoqgrafik analiz)

Codvallards togdim olunmus naticalorin migayissli ana-
lizi gOstorir ki, tirtil fazasinin “kritik dovriinds” ZR-619 yuve-
noidi ilo midaxilo, mibadilo proseslarinin intensivliyina tor-
mozlayici tasir edir vo zaiflomasina sobab olur. Bu hal, “nisbi
sabitlik” formasinda fordlorin metrik gostaricilori vo ¢oki dina-
mikasinda biruza verir.

Eksperimental yolla alds olunmus naticalor, onu tasdig-
layir ki, yuvenilizasiya prosesinin yuvenil hormonlarinin orqa-
nizmds titri baximindan, geyri-alverisli soraitdo aparilmasi, név
monsubiyyatindan asili olmadan, hoagaratda tirtil fazasinin uzan-
masi (yani alavs yaslarin amalo galmosi) vo ya fordlords vaxtsiz
tirtil-pup metamorfozunun baslanmasina sobob olur. Tadqiq
edilmis yuvenoidlardan forgli olarag, ZR-619-un 0,01%-li mah-
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lulu ila kalom sovkasinin yuvenilizasiyasi, kigik faizlo (14,5%)
olsa belo fardlorin mohv olmasi va tirtil-pup metamorfozunun

pozulmasi (12,5%) ila naticalanir.
Codval 23

Pambiq va kslom sovkalarinda ZR-619 yuvenoidinin 0,01%-li
mahlulunun amala gatirdiyi fizioloji effektlor: A. Tirtillarin ¢okisi
va tirtil-pup metamorfozuna tosiri ( p<0,01-<0,001)

Otiim,
- Tasic . Fuplasmg oy, | P
Variantlar | yagy Sonrak: ginlerds trrttlin gakisi daolan laga
va fardlatin | it - fardlar, bitme
: . o ] yarl
=2yl ya oo, 5 7 T e
va gaki o
(mq) B
Pambigsovika| IV,885 119232 121551 172448 21521 - 566 | 38 327
s, 100
Yoxlama, 100 Iv 870 97.5:25 110+1,14 13530 19520 22527 980 | 1L5
Kelam sovias [ V030 1053229 110:36 1175:098 - . g5 | 145 | 123
100
Yoxlama 100 [V.84,5 990087 11817 127:37 151124 - 845 | 175

B. Sagqalma doracasi Vo pup-imago metamorfozuna tosiri

Tedr _
vaxh = - S - o cimladen
- ., .  Eimdsm Oimig Cilmiiz Ugmu;
M smm amiy sonrm promimfa- poplam | kepansk-
v Fordl e~ - - L
E . . dmi; lanna=n = leein =
no =y koo e P (adadl normzl  anormal st
WRVE o o o
2w -
sovhzs, 100
WZlle, IV-V- - 15 750 - - - -
15C16:  IV,30 - 50 530 i 5 34 5
Azston 100 TV-V10 - 40 130 73 &7 ] -
Youlz=mz IV-V- - - 1o o8 3 ] -
Kalzm
zovkaz 100V, 1.3 - - 115 26 &3 13(zaify 3R
Azaton 100 V1,0 50 100 40 2l 5 5 12
Yorlz=mz V- - 15 13 a7 a7 - 30
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Codvol 24

Payizliq vo qgamma sovkalarinda ZR-619 yuvenoidinin 0,01%-li
mahlulunun amals gatirdiyi fizioloji effektlar: A. Tirtillarin ¢okisi
Vo tirtil-pup metamorfozuna tosiri ( p<0,01-<0,001)

Oliim,
: Tasir Puplasmg o\ | Pup
Variantlar vantt Senrak: ginlarda tertilin gakisi daolan laza
va fardlarin | prty) fardlar, bilma
sy vas . ) ) . . . ek vl
vagaki i e
i lar %o
mg)
Payizlig sovizat [[V-V 148 188450 125434 1384490 135430 120+18 185+17 dispauzz | 758 -
100 qglzma,
Youlama 100 IV-V,130 143135 168+40 120451 153142 - - #2% 165 -
Qemems sovkzst,
100 .35, 08 TiHl0 i+l - - - 65.0 1000 113
Yoxlzmz, 100 375 5E0+L3 TLIH14 4410 1474390 155+40F 163455 900 205 -

Tedr _—
23
VR -
Vasinm o Findsa
abm iF
. Fublr ]
v ferdls- - -;i:lr_L;
nm = lann Ferdlesin
VAR ve

= (%)

Pawizlig
sovkza 120 V-VIE0 5.4
Aszston 120 - 40 2.5

Yoxlama - - -
(Jamma

sovias,

100 IV, 40,0 15,0
Aseton IV, - -
Yoxlama IV.- -

Obm i il
pronimfa- poplasm
lann e =

%)
1.7 46,2
0 16,0
- 2
g0 36,0
150 247
- 23,0
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Codval 25

Kalom va turp kapanaklarinda ZR-619 yuvenoidinin 0,01%-li
mahlulunun amals gatirdiyi fizioloji effektlar: A. Tirtillarin ¢okisi
va tirtil-pup metamorfozuna tasiri ( p<0,01-<0,001)

Oliim,
: Tasir Puplasmg o, 4, | Pup
Vartantlar | vaxiy Sonrak: ginlarda tartrlin gakisi daolan | lasa
vafardlatin | il - fardlar, bilma
5-&}’1 }-'5_51 . 3 5 7 g Yala i;:'.
va gaki 1 .
(mq) BT
Kalem kepane-
vi, 100 V2355 380051 42154100 5085473 - 870|887 |135
Yoxlama 100 1V.2378 315,0:33 42752110 465047 4500437 G735 23 -
Turp kepenavi,
100 V1879 2630477 3517482 - 893 20,0 10.5
Voxlama 100 | V2256 2700437 3000+45 358035 400077 980 |2,
B. Sagqalma doaracasi va pup-imago metamorfozuna tosiri
Taar 3
- Yo gimden  Oimiy  Olmiy | Upmog o cimlzdan
Ij].r' |:|.n:1_.; ooz promimfa- poplarm | bepanck-
v famdle el i e
nnan ;-_n — lann = [EERER sl amarmal s
- - fardlesin &) (=dad) T ) o
FEV on ) o
=)
Foalem
bepaquanyi 100
popikzl - W- - 5 350 Th - T -
[eendwic® W, 235 37 100 B0.E - - - -
Y omlema 100 V.- - Lo 15 D65 a7 - -
Turp 100
keepanani:
popikal - V.31 LE T3 55 B3 - B3 -
[eendwic® V.I0OD 57 118 715 - - - -
Azston 100V, 41 13 4.7 105 g 75 4 13
Yoxleama V.- - - 2T a7 a7 - 15




Codvol 26
ZR-619 yuvenoidinin 0,01%-li mahlulunun Noctuidae, Pieridae
novlarinin laboratoriya va tabii populyasiyalarina tasiri

Ugmus kapanaklar Yumurtaden
T"fﬂ Orta | s rallann s
Verisalr | ©F | fam Pups | o cimlsden digiler mehsul
;& SR gore darlig* ]
¥ i | eami mayalanmg CEML| e
=371 i
Heliothis armigera
216 V150 85 35 412 20 5 25,0 58 148 256
Yonlema Tv,150 148 131 881 60 45 8L7 151 3283 67,2
Bere. v 118 50 423 27 13 481 765 4349 333
Yoxlsme V-V 215 198 821 53 48 50,6 2185 5131 10839
430
Agrocizs segetum
2¥12: VI, 118 30 254 15 7 46,6 35,0 123 17.6
. 130
Yoxlama V-VI g3 93 o409 51 43 941 970 2356 491
Afamioyy] 215 47 208 27 8 333 410 168 187
Vexlams 350 198 183 974 61 59 96,7 1050 348 517

Phytometra gamma
1512 vV, 94 33 351 1% 3
120

T3 350 620 184

Tonlama ?1;* 135 124 515 355 53 888 850 2253 423
Adamiun v, 133 45 333 D2 5 40.9 330 M3 158
Yoxlame v, 239 230 862 118 120 930 1110 6110 3509
230
Barathro bragsicae
1516s VI, _ _ _
we 129 95 736 43 33 79,2 120 2253 352
Toxlama  V-V1 126 872 49 33 L] 125 2380 62,6
:ahﬁf '{':JI 170 150 882 93 7T 8T 1155 4400 571
s as0 239 197 84 T3 47 62,7 1320 3105 661
“ Pieris brassicae
112 V100 27 EEEEY] 13 3 40 1155 156
tonlsma V.100 98 960 979 il EL 04,1 1330 1760
Abgeron V150 8§ BOO 930 3l 17 341 1210 211
{z2nfyabe)
Yoxlema V150 103 om0 @51 44 44 1000 1088 87110 1980
Pieris rapae
512 V10079 L1 900 7 7 128 0.5 1565 124
Yoxlema V100 956 950 980 44 42 2 1086 B3lE0 1980
Abgeren V12088 T80 598 42 10 138 04,3 2207 10
Yonlema V.20 9835 980 989 56 33 ] 1215 121550 2210




Digor novlor Gglin  bu gostoricilor  forgli
olmusdur: Noctuidae-do - pambiq sovkasi 58,0% (6liim) vo
32,7% (metamorfozun pozulmasi), payizliq sovkasinda - 75,8%
(61um) va qis diapauzasinin qislama ila avaz olunmasi; gamma
sovkasinda — 100,0% (6lim) vo 11,3% metamorfozun aradan
qaldirilmasi; Pieridae qrupunda mivafiq olarag, kolom
kopanayinds 98,7% va 13,5%; turp kopanayinds isa 90,0% va
10,5% toskil etmisdir (codval 23-25, A).

Eksperimentlar naticasinds alds olunmus moalumatlar su-
but edir ki, har iki qrupda ekzohormonal midaxils, tosir zamani
fordlorin fizioloji halindan asilidir (cadval 26). Bels ki, yuve-
nilizasiyaya moruz qalmis novlari forglondiron osas xisusiyyat-
lordon biri, onlarin bioekologiyalaridir. Ona goro do mixtolif
fototermoperiodik soraitlords, onlarin foalliq vo fizioloji sakit-
lik morhalalarina muxtaliflik xasdir ki, bu, yuvenilizasiya za-
mani1 naticalordo aydin sakilds ifada olunur: kapanoklorin ugusu
Noctuidae —do 2,2-4,6 dofo, Pieridae-do 1,3-1,5 dofo azalir,
disilorin orta mohsuldarlig: 2,4-3,4 dofs (Noctuidae) vo 1,6-2,5
dofo (Pieridae), homginin yumurtalardan tirtillarin ¢ixmasi,
mivafiq olaraq, 2,3-3,3 dofo vo 8,8-11,3 dofo az olmusdur.
Kolom sovkasi bu baximdan miictosnaliq toskil edir, belo ki,
ZR-619 ilo yuvenilizasiya citloson disilorin sayimnin yoxlama
variantina nisbaton 0,8-1,0% artmasina vo mohsuldarligin ciizi
miqdarda azalmasina gotirib ¢ixarmusdir. Sterilizasiya amili
maksimal soviyyado Noctuidae-don gamma vo payizliq
sovkalarinda (89,0-93,3%), Pieridae-do iso 99,4% (kolom) —
90,1% (turp) kopanoklaords miisahids edilmisdir.

Belaliklo, ZR-619 yuvenoidino qarsi1 an yiksak hassas-
lig1 gamma, payizliq sovkalari, kalom va turp kopanaklari; orta
hassasligr — pambiq sovkasi niimayis etdirmislor. Kolom sovka-
st bu yuvenoida garsi an zaif hassas/iga malik olmusdur.

Fenoksikarb yuvenoidinin fizioloji effekti ilk dofo
olaraq, Noctuidae, Pieridae, Aphididae nimayandalari izarinds
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todqiq olunmusdur (Kuliyeva, 1999). Bu molumatlar topoqgrafik
sokil 62 va cadval 27-30-da togdim olunmusdur.

Sakil 62. Fenoksikarb yuvenoidinin 0,0001%-li mahlulunun Noctui-
dae, Pieridae tirtillarinin ¢oki dinamikasina tosiri (topografik analiz)

Hazirki todgigatlarda bu yuksok effektivliys malik olan
ekoloji tomiz preparatin yalniz yarpagbiikonlor Gizorinds sinaq-
dan ¢ixarildigin1 nazors alaraq, yuvenilizasiyant hom tirtillarin
kritik dovrlarinda, ham do pronimfa, puplarin miixtalif inkisaf
dovrlarinds aparilmigdir. Tocrubalords preparatin letal dozalar
deyil, optimal gatiliglarinin (0,001-0,0001%-li mohlullar) fizio-
loji effektlori mloayyonlogmisdir.

Molum olmusdur ki, bu yuvenoidin 0,001%-li mohlulu,
tirtillarin ¢oki dinamikasiin sabitliyi fonunda, név mansubiy-
yatindon asili olaraq, fordlorin inkisafini 8-10 giin qisaldir. Ma-
raglidir ki, digar novlordon forgli olarag, gamma sovkasi yuve-
nilizasiyaya qars1 homiso yiiksok hossasliq niimayis etdirmosine
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baxmayaraq (sagqalma doracasi 79,0%), fenoksikarbin tasirin-
don sonra ¢oki dinamikasinda koskin dayisikliklor bas vermo-
misdir (cadval 27).

Taiz
=V Ve
vErizntlr

15407, 130
0.001%
0.0001%
Azston® 95

Youxlamsz 130

20010, 100
0.001%
0.0001%
Azston 93
Youlzms 100

07/10,100
0.001%
0.0001%
Azeton 100
Youlzmz 100

0405, 100
0.001%
0.0001%

Azaton 100
Youxlamz 97

17/08.100
0.001%
0.0001%
Azston, 130
Youlzms, 100

27T, 100
0.001%
00001 %
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Youxlamz 100
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Codval 27
Noctuidae va Pieridae nimayandalarinda fenoksikarb yuvenoidi-
nin amala gatirdiyi fizioloji effektlor: A. Tirtillarin gokisi vo tirtil-
pup metamorfozuna tasiri ( p<0,5-<0,001) * -aseton preparatin halledicisi
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vagak
mg-lz

V1853
V1204
V.120.3
V1257

5 7 g 11 13 15

[F¥]

Heliothis armigera
175410, 130+7.8 3014109 - - - -
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Codval 28
Noctuidae va Pieridae niimayandalarinds fenoksikarb yuvenoidi-
nin amala gatirdiyi fizioloji effektlor: sagqalma doracasi vo pup-
imago metamorfozuna tasiri

Variznt- | g Ol | Uomus ocimladan Kapenak
Ef vy lzrn | poplz | kepensk CEsHHN
Bedlarin | fazzat | =R [ MR | faig o artz sirsk-
=W Wl | v 1 ot znormal ateril liyi {miin)
Helipthiz | Bir
armigera Einlik
puplar
0.001%120 203 205 - - - - -
0.0001% 1 2] pronim| 725 66,0 15 - 15 - 1
A= 100 | -~ B2.3 - B2 il 2 3 12
Youlzmz 104 -~ 2D - o7 o7 - - 14
Barathra
brassicas  |pronim
0001115 1R LB - - - - -
000017115 | - 305 11,7 11 11 - 12 1
Aszston, 1UU - L] 340 g 5 - 5 13
Youlems, 100 | - 250 | L3 ol ol - - 17
Fhytemetra
Jamma paOdLm
0001% 100 |-~ DB.3 QB3 - - - - -
D001 %, 10D |-~ 200 | 980 - - - - -
Azston 100 |- 203 - 3 3 - T 10-14
Youxlemz 100 |- 2B - oF o8 - - 14
Agretis
s
0.001% 100 - - - - -
0001100 3 3 - 1
Azston, 100 B2 TR - 10 10
Youxlzmz 100 o5 o5 - - 10
Ferig
Bererywivas i
00017458 Fo | Tesir vimtr 1002 siim
0000194100 | " DO DO 10 - 10 - -
Azston 20 - BF | - BT BD - 7 10
Youlzmez, 100 | - L0 | - oe o8 1 - 16
000017100 |2-saat
l1g pup| 200 - - - - -
0.0001%100 | Pup 500 5 5 - 15 B
Azston 100 |- 23.0 o0 BT 3 - 18
Yoalama 100 | - ¥8.5 57 57 - - 21
Herigrapas  |pronim
OO0 1L 100 1000 | 1000 - - - - -
O.0001%4100 | - 243 | 943 - - - - -
Azston 100 ' 973 - 23 23 - - 13
Youlemz 100 - 283 30 4 4 - - 15

0.0001% 100 2-saat
pup 1000 1000 - - - - -
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Goriiniir ki, gamma sovkasinda miibadilo proseslorinin
intensivliyi va istigamati diapauzaya xas olan (C tipi) névlordon
forglonir. Belo ki, gamma sovkasina diapauzasiz inkisaf xasdir
vo fenoksikarbin qatiligindan asili olmayaraq, fordlorin gox
hissasi mahv olsa da (84,5-100,0%) naticalori digor, daha daya-
nigh noévlarin (pambiq vo kolom sovkalar1) analoji gostaricilo-
rindon az forqlonmisdir.

Digar yuvenoidlords oldugu kimi, fenoksikarb ilo yuve-
nilizasiya, yani tosir naticasinds organizmdo tobii yuvenoidlorin
titrinin doyisilmasi, tirtillarin ¢okisinin intensiv suratdo artmasi
ilo naticalonmisdir: miidaxilonin 3-cii giinii bu arttim Noctuidae-
do 8,2-78,9%, Pieridae- do iso 13,5-50,5% toskil etmisdir. Yox-
lama variantlar1 ilo migayisads bu forg, 0,0001%-li mahlula
nisbaton 1,2-2,3 dofo toskil etmis vo olavs tirtil yaslart forma-
lagan variantlar miistosnaliq niimayis etdirmisdir (codval 27).

Toadgigatlar naticosindo miisyyan olmusdur ki, nisbaton
yuksok dayaniqliq niimayis etdiran kolom sovkasinda fenoksi-
karbin an zaif qatiliglar1 bels (0,001-, 0,0001%-li mahlullar) fo-
rdlarin 84,2-72,5%-nin mohv olmasina gotirib ¢ixarir. Bela Ki,
yoxlama variantinin fonunda (89,0-97,0%) tocriibs vatiantlarin-
da fardlorin yalniz 15,5-27,5% -i tirtil-pup metamorfozunu nor-
mal kecira bilmislor (codval 27). Pambiq sovkasi ti¢iin analoji
gostaricilor mivafiq olarag, 90,5% (61im) va 40,7% metamor-
fozun pozulmasi ilo saciyyslonmisdir. Toqdim olunmus natico-
lor onu siibut edir ki, digor ndvlords do bu preparatla ekzohor-
monal mudaxilo az forglonmisdir, yoni mavafiq olaraq 25,0-
35,0% va 65,0-100,0% ils ifads olunmusdur.

Codval 28-do togdim olunmus naticalordon gorindr ki,
fenoksikarbin miixtalif qatiliqlart ilo mudaxils, tosir vaxtindan
asili olaraq doyisir. Belo ki, preparatin 0,001%-li mahlulu ils
pronimfa vo 1-giinlik puplarda (pambiq sovkasi) miidaxilo,
100,0% o6limls naticalondiyi halda, gamma sovkasi, kalom va
turp kopanaklarinds har iki qatiliq fardlarin mohvina gatirib ¢1-
xarmigdir. Malum olmusdur ki, fenoksikarbin 0,0001%-li mah-
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lulu ilo miidaxila, pambiq sovkasinin 72,5% tirtillarinin puplas-
masina imkan vermis, lakin bu zaman formalasan puplarin
66,0%-i mohv olmus, ucan kopanaklor iss steril olmagla, comi
1 giin yasamislar.

Eksperimental yolla siibut olunmusdur ki, fenoksikarbin
zoif qatiligr belo kolom sovkasmin puplasmis 30,5% fordindo
yalniz 3,7% normal koponoklorin ugusunu tomin etso do qoyu-
lan yumurtalarin hamisi steril olmusdur. Bu zaman pronimfa
morhalasinda ekzohormonal mudaxils naticasinds kopanoklorin
orta hayat slrokliyi 7-14 dofo qisalmigdir (cadval 28). Payisliq
sovkasinda da fenoksikarbla tosir zamani tabii yuvenil hormon-
larmin titrinin dayisilmasi, 25,7% fordin puplasmasi vo comi
0,8% anormal kapanoklarin ugusu ilo naticolonmisdir.

Sovkalarla mugayisado ag kopanaklorin fenoksikarba
garst hassashigi bir qodoar forgli olmusdur. Belo ki, 0,001%-li
mohlulla pronimfa va 2-saatliq puplarin iglanilmasi, fordlorin
mohv olmasi ilo naticalonir, yalniz kalom kapanayinds 10,0%
deformasiyaya ugramis kopanoklorin ugusu geydo alinir. Bu za-
man orta hayat strokliyi 8 giin olan (yoxlama variantinda 18-21
giin) 30,0% yetkin fordlorin ugusu bas verir. Preparatin on zoif
qatilig1 (0,0001%) isa 50,0-98,5% fordlorin normal formalas-
masina imkan verir. Turp koapanayinds 83,7% puplardan morfo-
loji cohatdan normal kapanoklor ugsa da 100,0% steril olmuslar
Vo comi 2 giin yasamislar.

Maraglidir ki, amali shamiyyat kasb edan bu naticalarin,
yani cavab reaksiyalarinin diizgiin qiymatlondirilmasi t¢un tod-
gigatlarda mudaxilo 2 tsulla reallasmisdir: 1) topikal (kutikula
vasitasilo); 2) preoral, yani gidalandirilmagla (cadval 29).

Mexanizmin doagiglosdirilmasi naticasinde malum ol-
musdur Ki, mudaxilonin tisulundan asili olmayaraq, Pieridae-da
V yas tirtillarda tabii yuvenil hormonlarinin titrinin doyigilmasi
fordlarin 6limiina sabab olmur vo puplasma tarixina tosir gos-
tormir. Belo ki, hor iki variantda muvafiq olaraq, 33,3-26,7%
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6lim geydo alinir vo yoxlama varianti ilo migayisado hamin
fazanin davamiyyati 3 giin qisalir (cadval 29).

Codval 29
Fenoksikarbin miixtalif Gsulla turp kapanayi va payizhq sovkasi-
nin inkisafina tasiri

Varizntlz 2-3 giq Puplzs  Olois  |Pupfzz Imesonun Kapanak
tesir Bzz | den son|ma e puplz- | stmn si- teh-tek o cdmladsn | Ezasimn
=1, Brdls- | 12 Sl xi i osEw, | reklivd,  uoug ofta -
rins=zr  |trilin % il tarizi  nommzl |znomml] reklivi,
k=g e Tinlar
Topikal {2707
Ficriy
rapas, V
10eDy;
00001% ] - 31va 333 4 IV &7 - 2
Azeton - |31va 1o T S5VIO| 20 - 2-10
Yoxlemz | - LV - 7-B 5WVIO| &7 - 10-15
LendricT {2007y
Rerie ragas
V. 100
00DD1%| - VT | 28T 34 T g 12 1-2
Azeton - 5V | 67 ] Jovho| &2 1
Yoalzmz | - 151 - 7 ILVIO 2 - 1i-14
Topikal {(4.05
Agrods tepetiom
IV, 100
0.001% | 5000 50,0 - - - - -
0.0001% 430 | VI 100 | 45% 8l - - - -
Azeton 50 IV - 41 15-200VI 43 - 12
Youlemz, - 35N - 5 VI | 46 - 17-18
| | Se n|d vig"
0001 % 150 - 250 - - - - -
00001% - 6VI 358 #42%clim - - -
Azetom 5.0 ERIN - 48 17WO 4% - 15
(vay dizpauzast)
Youxlzmz - gAY - 44 3-10N0 48 - 12

(way dizpauzzs)

Mudaxilonin tisulundan asili olaraq, qeydo alinan doyi-
sikliklar yalniz kopanaklarin ugusundan sonra biruzs verir. Belo
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ki, preparatin preoral yolla gobulu, morfoloji cohotdon normal
imagonun ugus faizini 86,6% azalmasina sabab olur.

Codval 30
Fenoksikarbin yonca va baxgca mananalorinin sagqalma daraca-
sina va reproduktiv inkisafina tasiri (*-orta hesabla glinds bir disi-

9)
Fazalar vo fordlarin Olmiis fordlorin say1 (saatdan Yeni
Variantlar | say1 sonra) naslin
omoala
168 | golmosi
1 24 48 (hofto)
Aphis a)mixtolifyas-
craccivora | 11 strfalor,50; 25 25 - - -
0,001% b)yetkin gana
dsiz fardlor,40 6 - - -
c) qanadl for- 34
malar,10 10 - - -
0,0001% a) 50 23 - - -
b) 40 5 15 23 -
C) 10 4 12 9 1 -
Aseton a) 50 2 3 3 10 2-3*
b) 40 3 2 5 15 P<0,05-
C) 10 1 5 5 4 0,001
Yoxlama a) 50 - 3 2 7 4-45
b) 40 - - 2 10 P<0,05-
c) 10 3 5 5 0,001
? 2
Aphis
gossypii
0,001% a) 50 35 - - -
b) 50 8 15 - - -
c) 20 20 - - -
0,0001% a) 50 28 | 42 12 - -
b) 50 10 - 7 20 -
C) 20 9 3 3 -
Aseton a) 50 3 10 4 1 6-6,5
b) 50 5 3 1 P<0,05
c) 20 2 13 5 3
Yoxlama a) 50 - 5 2 5 8-10
b) 50 - 1 3 7 P<0,001
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c) 10

NEFENEFE O

Payizliq sovkasmnin tirtillarinin 4-cii yasinda ( kritik ol-
mayan dovrds) yuvenoidls har iki Gsulla mudaxilasi 6limls na-
ticalonir (ilk glinlords 45,0-50,0% topikal variantda vo 15,0%
“sendvic” variantinda, sonradan 100,0% letalliq).

Aphididae nlimayandolori Gzarinds fenoksikarbla ekzo-
hormonal midaxils, tesir fazasindan asili olmayaraq, letal nati-
co ilo bitmisdir (cadval 30). Bels ki, 0,001%-li mahlulun to-
sirindon 24 saat sonra biitiin fazalarin — mixtoalif yash stirfalor
(I-1V) yetkin qanadsiz fardlor vo qanadli formalarin 100,0%
mohv olmas1 miisahido edilmisdir. Preparatin nisboton zoif gati-
1ig1 (0,0001%) 48 saata qodor fordlorin tadrici mohv olmasi ilo
naticalonir. Yuvenoidin tasirino qars1 fazalar arasinda nisbi da-
yaniqliq niimayis etdiron yetkin qanadsiz fardlor olmuslar: 168
saatdan sonra bunlardan 57,5% (yonca mononasi) vo 40,0%
(baxca mananasi) ford galir. Qanadli formalarda iso yuveniliza-
siyaya qars1 az dayaniqliliq qeydo alinmisdir, yani bir hoftoys
comi 10,0-15,0% ford sag qalmigdir (cadval 30).

Molum olmusdur ki, fenoksikarblar tasirdon sonra strfa-
lorin dogulmasi prosesi dayanir, mononalords yeni nasl forma-
lasmir. Eksperimental yolla siibut olunmusdur ki, monanalarin
yuvenilizasiyaya qarst on Yiksok hossasliq niimayis etdiron
fazas1 — I1-1V yasl stirfaloridir.

Beloliklo, zorarvericilorin todqiq olunan qruplarinda
fenoksikarba qarsi yiiksok hassasliq doracasi mioyyanlosmis-
dir.

Kinopren (ZR-777) yuvenoidinin fenoksikarbdan sonra
monanalara qarsi on effektiv preparat oldugu siibut olunmusdur
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(Kuliyeva, 1999). Bu yuvenoidin fizioliji effekti ilk dofo olaraq
todqiq edilmisdir vo molum olmusdur ki, kinoprenin biitiin qati-
liglar1 (0,5-, 0,3-, 0,1%-li mohlullar) misbat natica verir. Mano-
nalorin bu preparata qarsi an yiksok hossasliga 3-4-cii yas siir-
folori malikdir. ©ldo olunmus naticolorin mugayisali analizi
onu gostarir ki, 0,3-0,5%-li mohlullar 24 saatdan sonra fardlarin
mohv olmasina sabab olur: yonca mananasi 33,3-75,0% vo bax-
ca monanasi 52,0-58,3% (cadval 31). Bu gostaricilor, ekzoho-
rmonal tosirdon 48 saat sonra mibafiq olarag, 10,0-38,9%
toskil edir. Molum olmuidur ki, preparatin sinaqdan ¢ixarilmis
qatiliglari mithim fizioloji prosesin, qanadli fordlorin for-
malagsmasina monfi tosir gostorir. Belo ki, yoxlama varianti ilo
miiqayisads tocribs variantlarinda 12,1-24,7 dofo az qanadli
formalar geyds alinmisdir (codval 31).
Codval 31

Kinopren yuvenoidinin Aphididae qrupunda amala gatirdiyi fizi-
oloji effekt: preparatin yonca va baxg¢a mansnoalorinds metamorfozun
gedising tasiri (tosir fuzasi:3-4-cii yas siirfolor)

Olmiis fordlorin say1 d

. Qanadli i

Vari antl_ar, (saatdan sonra) formaar O cuimladan
fordlorin (%)

say1 1 24 48 normal | anormal
Aphis
craccivora
0,5% - 90 68(75,6%) | 10(11,1%) | 9(10,0%) 3(3,3%) 3
0,3% - 90 30(33,3%) | 35(38,9%) | 20(22,2%) | 5(5,6%) 5 -
0,1%- 120 6(5,0%) 6(5,0%) - 108(90%) - 108(90%)
Yoxlama90 | - 2 4 74(95,2%) 74 -
Aphis
gossypii
0,5% -120 | 70(58,3%) | 27(22,5%) | 18(15,0%) | 5(4,2%) 5
0,3%-100 | 52(52,0%) | 27(27,0%) | 14(14,0%) | 7(7,0%) 7 -
0,1%-120 3(2,5%) 7(5,8%) 1(0,8%) 109(90,8%) | 2 107(98%)
Yoxlama90 | - - 5 85(94,4%) 85 -

Kinoprenin 0,1%-li mohlulu iso monanalordo metamor-
fozun formalasmasina vo gedisino tosir gOstormis, bu zaman
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deformasiyaya ugramis ganadli formalar amalo galmisdir. Bu
natico amoali ohamiyyat koasb edir, bels ki, yuvenilizasiya nati-
casindo geyds alinan anormalliq fordlorin miqrasiyasinin, yayil-
masinin qgarsisini alir.

Yuvenilizasiyada istifado olunmus yuvenoidlarin natice-
lorindon gorundr ki, tesirin istigamatlorindan biri do reproduk-
tiv inkisafin har hanst marhalasinds hormonal balansin pozul-
mas1 naticoasinda tam vo ya hissali sokilda sterilizasiyanin bas
vermoasi toskil edir.

Molumdur ki, sterilizasiyanin sobabi, oogenez vo yu-
murtagoyma prosesinin pozulmasi naticasinds bas verir. Bu hal
hom disi fordlorin yumurtagixarici yollarinin anatomik doyis-
konliyi, hom do bu prosesin hormonal tonziminin pozulmasi no-
ticosinds yarana bilor. Yumurtalardan ¢ixan siirfo (vo ya tirtil-
larin) sayinin azalmasi, oogenezds bas veran pozuntularin (yu-
murta sarisinin toplanmasi, xorionun amola galmasinds), yaxud
inkisafin miixtalif morhoalasinds riiseymin mahv olmasi ilo izah
olunur. Sterilizasiyan1 amala goatiron sobablardon biri, ciitlogsma
zamant hor iki cinsin davranisinda normadan konara ¢ixma hali
ola bilar. Bels ki, bir ndvds ontogenezin hans1 morhoalasinds ek-
zohormonal midaxilonin hayata kegirilmasindon asili olaraq,
reproduktiv sistemdo muxtalif pozuntular, anomaliyalar geydo
almaqg olur.

Hemimetabola-da hormonal sterilizasiya yuvenoidlordon
istifado olunmagla, mononoalor (Ahmed, Abdel Gawaad, 1975;
Bindra, Singh,1976;Kuliyeva, 1999) va yasticalarda (Moreno et
al.,1976; Vogel et al., 1976) geydo alinmigdir. Diribala veran
bu névlor tglin disilorin mohsuldarliginin asagi olmasi naslin
azalmasi1 demokdir ki, buna sabab, yuvenoidlorin tasirindan
sonra yumurtaliqlarda embriogenezin pozulmasidir.

Hemiptera dostasina aid olan Dysdercus cingulatus-un
disi fordlorinin surfo vo imaginal fazalarda yuvenilizasiyasi,
yumurtaligqlarda oositlorin degenerasiyasinin bas vermasine
sabab olur (Sehnal, 1976;Judson et al., 1977).Eurygaster integ-
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riceps taxtabitisinin cavan fardlorinin YH analoqu ils iglonilma-
si, oogenezi stimulo edir vo imaginal diapauzanin formalas-
masinin qarsisini alir. Lakin miioyyan dovrds (qanadlanmanin
ilk 15 ginl) reproduktiv sistemin inkisafinda doyisikliklor bas
verir (Burov va b.1972). Yumurtaqoyan disilorin preparatla is-
lonilmasi, oogeneza vo mohsuldarliga tosir gostormass do yu-
murtalar daxilindo embriogenezin pozulmasi naticesinds onlar
mohv olur (Burov, Sextman, 1976).

Yuvenoidlorin reproduktiv sistemin inkisafina tasirini
tosdigloyan molumatlarin oksor hissasi pulcuqganadlilara aid-
dir. Eksperimetal yolla siibut olunmusdur ki, hamin névlarin
son yasda olan tirtillar1 (Richmond, 1972; Guerra et al.,1973;
Varjas, 1973; Schooneveld, Abdallah,1975; EIl-Guindy, Bisha-
ra, 1976; Sehnal et al., 1976) vo puplarina (Abdallah et al.,
1975; Burov va b. 1976) ekzohormonal tasir, disi fardlards ma-
hsuldarligin enmasi vo qoyulmus yumurtalarin mohv olmasi ila
naticalonir.

Askar edilmisdir ki, yuvenilizasiya tirtillar tizorinds apa-
rildigda mohsuldarliq enir vo tirtillarin yumurtalardan ¢ixis1 zo-
iflayir, lakin tasir pup fazasinda aparilirsa, embrionlarin mahv
olmas1 bas verir (Wellington, Maclzer, 1967; Kuliyeva, 1999).
Ekzohormonal mudaxilonin alma meyvoyeyani Laspeyresia po-
monella-nin yetkin fordlori tGzorinds aparilmasi, embrionlarin
mohv olmasi vo mohsuldarligin enmasina sabab olsa da bu no-
tico oogenezin pozulmasi hesabina bas vermamisdir. Siibut ol-
unmusdur ki, bu, yumurtaqoyma prosesinin tocrid olunmasi no-
ticasinds bas verir (Sehnal, 1976).

Coleoptera dastasinin nlimayandslorindan yalniz Epila-
chna varivestis (Walker, 1973) va danyeyan Trigoderma gra-
narium (Metwally, Landa, 1972; Metwally et al., 1972) novlo-
rindo sterilizasiya geyds alinmigdir.

Hymenoptera disilorindo mohsuldarligin azalmasi vo
strfalarin amalo golmasi prosesinin pozulmasi1 Habrobracon
hebetor-da askar edilmisdir (Wissinger, Grosch, 1975).
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Diptera-dan Aedes aegypti agcaqganadinda disilarin gan-
sormadan 32-36 saat ovval yuvenoidls islonilmasi noticasinds
mohsuldarligin kaskin sokildo azalmasi qeydo alinmigdir (Pat-
terson, 1975).

Azsayl histoloji vo sitoloji todqigatlarin naticolorindon
goriiniir ki, anormalligin xarakteri yuvenilizasiyanin oogenezin
hans1 morhalasinds aparilmasindan asilidir. Belo ki, amerika ag
kopanayi Hyphantria cunea — nin son yash tirtillarinin politrof
yumurtaliglarinda  ooqonilorin  oositloro  vo  qgidalandiran
hlceyralora differensiasiyasi bas verir: bu zaman yuvenoidin
tosiri oogenezin dayanmasina sobob olur (Kojanova, 1978).
Molum olmusdur ki, bu ndviin tirtil fazasinin sonunda corpora
allata vazilori foal olmadiglarina goéros, ekzogen YH-in miida-
xilasi, proseslorin normal gedisini pozur. Yuvenoidin tosiri al-
tinda ooqonial boliinmanin kasilmasi va oositlorin differen-
siasiyasinin tormozlanmasi kitab ciictisit Thermobia domestica-
nin panoistik ovariollarinda miisahido edilmisdir (Rohdendorf,
Sehnal, 1972, Rohdendorf, 1975).

Oogenezin daha gec marhalalarinin pozulmasi, miixtalif
dovrlarin bir ne¢a oositlorinin birlosmasi v vitellogenezin zoif-
lomasi formasinda biruza verir. Bela ki, mixtalif ovariol forma-
s1 xas olan novlords - T.domestica (Rohdendorf, Sehnal, 1972),
Dixippus morosus (Socha, Gelbig, 1973), E. integriceps (Koja-
nova va b.,1976), H.cunea (Kojanova, 1978; Kojanova, Pralya,
1979), Locusta migratoria (Davey, Gordon, 1996), Heliothis
armigera (Kuliyeva, 2001) anomaliyalar togdim olunmusdur.

Ekzohormonal tosiro moruz galmis hagoratlarin yumur-
taliglarmin histoloji todqiqi stbut edir ki, zodalonmalar ¢ox
vaxt follikulyar hiceyrslorin differensiasiyast vo funksiyasinin
pozulmasi ilo bagl olur. Masalon, amerika ag kopanayindo
oogenezin osas olamoti, oositlorin inkisafinin sinxron get-
moasidir ki, yuvenilizasiyadan sonra follikulyar hiiceyralarin in-
Kisaf dovrlari ilo oogenezin pozulmasi arasinda méveud olan
asililigi miiayyanlosdirmays imkan verir. Molum olmusdur ki,
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yumurta kameralart formalasan zaman follikulyar hiiceyralor
foal sokildo bollnib, migrasiya edirlor. Cokkiz cinsi hiiceyro-
don ibarat olan har grupu bu htceyralor ohato edir. Bununla da
follikulyar epiteli formalasir vo mexaniki arakasmalari amolo
gatirirlor. Oogenezin bu marhoaloasinds yuvenilizasiya, homin pr-
osesin pozulmasina va bir ne¢o yumurta kameralarinin birlos-
mosino sobob olur. Molumdur ki, amerika ag koponoyi
pulcugqanadlilarin o néviino aiddir ki, bunlarda vitellogenez
pup fazasinda tamamilo bitmis olur, yoni praktiki olarag, bu
zaman endogen YH istirak etmir. Ekzogen YH-1n vitellogenezo
hazirliq dovrinds daxil edilmasi gorindr ki, hamin prosesds
follikulyar epitelinin funksiyasini1 vo yumurta sarisinin toplan-
mas1 prosesini pozur, naticads follikulyar hiiceyralarin degene-
rasiyasi bas verir, oositlarin vitellogenez marhalods mohv ol-
masina gatirib gixarir.

Lakin disi fordlarinds yumurtaliglar1 vitellogenez prose-
sindo olan va otrafi differensiasiya olunmus follikulyar epiteli
ilo ohato edilmis oositlori yerloson zaman yuvenoidlo tosir,
oogenezds he¢ bir morfoloji dayisikliyin bas vermasina sobab
olmasa da qoyulmus yumurtalar mohv olur. Bu embrional 6lu-
mun sobabi ya oositlorin genetik materialinin zoiflomasi, ya da
yuvenoidin embrional toxumalarin formalagsmasi prosesina tosi-
rinin naticasidir (Rohdendorf, Sehnal, 1973, Burov, Sextman,
1975; Burov v2 b.,1983).

Spermatogeneza yuvenoidlarin tasirina dair mévcud ol-
an molumatlar ziddiyyatlidir. Bozi novlordo (Anagasta kueh-
niella, Rhodnius prolixus) ekzohormonal miidaxils spermatoge-
nezi “istismar” edir (Nowock, 1973; Dumser, Davey, 1974). Di-
gar hosarat grupunda yuvenilizasiya naticasinds spermatogenez
stimulo olunur. Masalan, Pterostichus cinsin. aid olan bocoklor-
do yuvenoidin stimuloedici effekti, spermatogenezin son mar-
holosindo biruza verir. Bu zaman spermatozoidlor dastlor
soklinda bilasirlor (Ferenz, 1975). Analoji natica zararli bagaciq
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Uzorinds aparilmis todgiqatlarda da geydo almuslar (Sinyayeva,
1981).

Sterilizasiya effekti kimi, erkok fordlorin yuvenilizasiya
etmok maraqli vo g¢atindir. Belo ki, amerika ag kopanoyi Hy-
phantria cunea (Burov va b., 1976) vo pambiq sovkasi Helio-
this armigera (Kuliyeva, 1999)-nin yetkin erkok fardlorinin yu-
venoidlo islonilmasi vo onlarin “tomiz” (tesirsiz) disilorlo cut-
lagmoasi, hayat gabiliyyati olmayan, d6lsiiz yumurtalarin qoyul-
masi ilo naticalonir. Halbuki, yuvenoid geyri-spesifik amil Ki-
mi, spermaya tasir gostarsaydi, hiiceyrs fiziologiyasinin pozul-
masi (horokatsizlik) miisahido olunmali vo bu zaman yumurta-
lar tamamilo inkisafdan galmali idi. Bu todqigatin naticalorin-
don gorundr ki, yumurtalar embriogenezin son morhalasinds
mohv olurlar. Bels bir fikir irali surtlir ki, yuvenoid mutagen
Kimi tosir gOstormis vo spermalar ona qars1 oldugca hassas ol-
muslar (Burov va b., 1983).

Ekzohormonal midaxilodan sonra erkoak fordlordo geydo
alinan sterilizasiya effektinin bir basqa izahi da vardir. Ola
bilsin ki, cutlosmo zamani preparatin bir hissasi disilora 6tiri-
lUr vo qoyulmus yumurtalarin sitoplazmasinda toplanir, orada
saxlanir, sonradan embrional toxuma formalagsma prosesindo
ora garigir (Masner et al., 1968).

Yuvenilizasiyadan sonra miisahido edilon sterilizoedici
effekt, he¢ do homiso qonadalarda bas veran doyisikliklorlo ola-
godar olmur. Preparatla islonilmis fordlordo reproduksiyanin
pozulmasina sabab, cinsi sistemin muxtalif hissalorinds morfo-
loji vo anatomik anomaliyalarin olmasi da ola bilar. Pyrrho-
coris apterus taxtabitinin son yasda olan siirfalorinin(Slama,
Williams, 1966; Masner, 1968), Dysdercus cingulatus (Prab-
hu,John, 1975), Eurygaster integriceps(Reutskaya et al., 1979
b) yuvenilizasiyasindan sonra qonadalarin boytimasi va diffe-
rensiasiya prosesinin pozulmasi bas verir.
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Artiq siibut olunmusdur ki, yuvenoidlorin morfogenetik
tosirino garsi hossasliq dovrii, zaman etibari ilo muxtalif cins-
lards uygunsuzluq taskil edir (Kuliyeva, 2001). Belo ki, zarorli
bagacigin (Eurygaster integriceps) erkok fardlorinda surfo tipli
qonadalari, yalmiz siirfalorin 5-ci yasa qabiq doyismasindan so-
nra, ilk saatlarda tosirin aparildigi fordlords askar etmok mim-
kiin olmusdur. Preparatla applikasiyani 5-ci yas siirfolora 1-2-ci
ginlords apardiqda cinsi vazilor surfo-imaginal quruluslu ol-
muslar vo 2 glndon sonra ekzogen midaxiloys qarst indif-
ferentlik géstormislor. Ola bilsin ki, bu, morfogenezin muxtalif
templo bitmasi ilo olagadardir (Reutskaya va b., 1979 b).

Lepidoptera numayandolorinds  YH-in analoglarinin
tosirindon sonra cinsi sistemin struktur elementlorinin pup
fazasinda differensiasiyasinin tormozlanmasi miisahido edilir.
Bels ki, sekropiya ipakqurdunun (Hyalophora cecropia) pupla-
rinda inkisafin ilk giinlorinds YH-1n analoqunun totbiq edilmasi
qonadalarin tirtil-pup doayiskonliyinoe mane olmusdur.

Yuvenil hormonu analoglarinin tasiri altinda cinsi siste-
min morfogenezinin pozulmasi, alava cinsi vozilorin organo-
genezinin va cinsi axarlarin reduksiyasi soklinda biruzo verir
(Kuliyeva, 2001). Coxillik tadgiqatlarin naticasinds agkar olun-
musdur ki, sinaqdan ¢ixarilan hogsorat novlorinds sterilizasiya-
nin 9sas Sobobi, cinsi sistemin inkisafinda kompleks soklinds
pozuntularin bas vermasidir (codval 32). Belo ki, an effektiv
yuvenoid olan fenoksikarb, pambiq sovkasinin 1-gunlik pupla-
rina tasir etdikda (kritik dovrdon sonra!) qonadalarin inkisafi
stimulo olunur. Preparatin 0,001%-li mohlulu 6-c1 yas tirtillar,
pronimfa vo 1-giinliik puplarda 100% letalligla xarakterizo ol-
undugu halda, 0,0001%-1i qatilig1 pambiq sovkasinin tirtil-pro-
nimfalarinin 2sas hissasinin (72,5%) puplagmasina imkan verir.
Lakin sonradan, bu effekt 66,0% pupun mohv olmasi ila
naticalonir. Bu zaman ucan kopanaklords 100,0% sterilizasiya-
nin sababi, cadval 32-da gostarildiyi kimi, cinsi sistemds struk-
tur elementlarinds bas veran kompleks doayisikliklordir.
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Yuvenilizasiya amali shomiyyat kasb edan keyfiyyat do-
yisikliklori ilo yanasi, pambiq sovkasinin cinsi sisteminda ciddi
morfoloji anomaloyalarin amala golmasina sobab olur. Fenoksi-
karbla (0,0001%-1i qatiliq) islonilmis fordlorin 2-3-glnlik
kopanaklorinin yarilmasi naticasinds mioayyan edilmisdir ki,
disilordo ovariollar midaxilodon sonra xeyli qisalir, erkoklords
iso bu effekt, yani toxumlugun 6l¢iisii yoxlama variantina nis-
boaton 0,76 mm vo 1,2 mm (toxumgixarict borunun uzunlugu)
forgo barabardir.

Codval 32
Pambiq sovkasinin 2-3-gunlik yetkin fardlarinin cinsi sisteminda
yuvenoidin 1-glnlik puplara tasirindan sonra amala galon dayi-
sikliklor (metamorfozun pozulmasi — 40,7%)

Gostoricilar Yoxlama Fenoksikarb
(0,0001%)

Ovariollarin uzunlugu, mm 4,7+ 0,06 4,2+0,20

Tok yumurta borusunun uzunlugu, mm 0,7 +0,08 0,5+0,02

Toxumlugun uzunlugu, mm 4,36 + 0,19 3,6+0,18

Toxumgixarict borunun uzunlugu, mm 2,0+0,12 0,8+0,01
(formanin doyisil-
masi)

Olavs cinsi vazilarin uzunlugu, mm(%) 129 +0,21 14,4 + 0,17
(formanin doyisil-
masi)

Olava cinsi vozilorin uzunlugu, mm(3) 8,7+0,19 4,0+0,13

Yumurtagixarict orqanin uzunlugu,mm : 0,27 + 0,05 0,5+ 0,02

Kopulyativ orqanin uzunlugu, mm 0,5+0,03 0,48 + 0,02

Cins monsubiyyatindon asili olaraq, yuvenilizasiyaya
gars1 cavab reaksiyasi cinsi olava vozilorin inkisafinda bas
veran anormalligda miiayyanlasir. Erkok fordlorde ekzohormo-

241



nal tasirdon sonra olava cinsi vozilorin 6lgisunds forg 4,7 mm-o
borabar olmus va disilords yumurtagixarici orqan 0,23 mm qi-
salmisdir. Bu zaman ovariollarin va alava cinsi vazilorin forma-
lagsmas1 prosesinin pozulmasi noticasinds yumurta borularinin
birlogsmasi (“spayka”), qalinlagsmasi vo alava cinsi vazilorin sok-
linin doyisilmosi bas vermisdir (sokil 63). Demoali, yuvenilizasi-
yaya qarst an yuksok hassasliga alava cinsi vazilor vo ovariollar
malikdir.

1- ovariollar,

2= yum 5 aricl
orqan, 3- tok yumurta

borusu, 4- alava cinsi
1 vazilar :

Sokil 63. Pambiq sovkasi-
nin reproduktiv  sistemi
(Quliyeva, 2001-o gora):
A- normada;B-fenoksikar-
bin 0,0001%-li moahlulu-
nun tasirindoan sonra

Yuvenoidlorin tasiri no-
ticosindo yaranan muxt-
olif morfogenetik doyis-
ikliklor Gzindon yaran-
an funksional sterillik,
sinaqdan ¢ixarilmis hog-
oratlarda mohsuldarlig-
m, yani naslin omola go-
Imasinin kaskin azalma-
sina sabob olur.

Molum olmusdur
Ki, yuvenilizasiya imag-
inal differensiasiyaya da tosir gostorir. Buna stibut kimi, cinsi
sistemin, genitalilorin formalagsmas1 zamani qeyds alinan doyis-
ikliklori gostormok olar. Cox vaxt ekzohormonal tosiro moruz
galan fordlords genitalinin (cinsi organin) ixtisaslasmig sklerit-
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lorinin inkisafdan galmasi miisahids edilir (sokil 63, B,2). Bu
hal iso cutlosma vo yumurtagoyma prosesini xeyli ¢atinlosdirir.
Masalon, Tineola bisseliella glivesinin tirtillarina yuvenoidlo
tosir, garincigin son seqmentlori zonasinda ciddi anormalligin
amoala gamasina sabab olmus va bu, kapanaklorin yumurta qoy-
masini kaskin azaltmigdir. Altozidin Sarcophaga bullata milcs-
yinin surfalorina puparinin amalo galmasine 2-4 saat qalmus to-
siri qarinciq va genitalinin azalalarinin morfogenezinds ciddi
pozuntular omala gatirir (Burov va b., 1983). Eurygaster integr-
iceps zorarli bagacigin disi va erkok fordlori (izorinds garincigin
son bugumlarinda bas veran doyisikliklor daha otrafli gokilda
todqiq edilmisdir (sokil 64).

Toadgigatlar naticasinds askar edilmisdir ki, metamorfoz
bitdikdan sonra bu zararvericinin disi fordlorinin cinsi aparatin-
i hissolori formalasir: qarincigin son bugumlarinin ixtisaslas-
mus skleritlori differensiasiya olur. Genital skleritlorin imaginal
transformasiyasinin pozulmasi onlarin formalar1 vo yerlosmasi-
nin doyisilmoasina gatirib ¢ixarir: skleritlor yetkin fords xas olan
adi vaziyyati almir vo normal 6l¢ilora ¢atmir. Daha dorin doayi-
sikliklor zamani, nainki skleritlor inkisafdan galir, hamginin bu
zaman birlosdirici membranalarin strukturu da pozulur, balaliq
yolunun toxumasi deformasiyaya ugrayir, anal halqa yerini
doyisir vo s. bas verir. Genitali hissasinda amoalo galon ciddi
anomaliyalar funksional pozuntularla - cltlosmonin, yumurtla-
manin ¢atinlogsmasi ilo naticalanir,

Zararli bagacigin erkok fordlorinds gabigdoyismo zama-
ni qarincigin son bugumlar1 dayisib, tipik imaginal qurulusa
malik olur. Genitalilorin imaginal formalasma prosesinds yuve-
nilizasiyanin aparilmasi, bu struktur doyisikliklorine mixtolif
cur tosir gostorir (sokil 64). Genital seqmentin vo onun kutikul-
yar strukturlarinin (paramer, qarmaqlar) melanizasiyasi prose-
sinin pozulmasi, kopulyativ aparatin xitin hissalorinin méh-
komliyinin zoiflomasi ilo naticalonir. Belo ki, 8-ci bugumun
morfoloji cohatdon geyri-tam formalagsmasi, onun miidafio vo
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basqa bugumlara nisbaton istigamotlondirici funksiyalarini zoif-
ladir. Genital bugumun morfogenezinin pozulmasi forma vo
0lgl doyisikliklorina sobob olur. Bu anomaloyalar urogomfal
dayisikliklor adlanir vo YH-1n effektlorinin, bu baximdan, qiy-
motlondirmo kriteriyalar1 kimi gobul olunur (Bowers, 1976).
Adoton bunlar, yuvenoidlorin ki¢ik dozalarinin tasirindon sonra
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Sakil 64. Eurygaster integriceps zararli bagaciqda 5-ci yas siirfolors
yuvenoidlarin tasirindon sonra anal-genital bugumlarin qurulusunda
amoala galon anomaliyalar (Reutskaya va b., 1979 a —ya goro)
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omoala golon dayisikliklorin morfoloji cohatdon giymatlondiril-
mosi Ugun yegans kriteriyani togkil edir.

Antiyuvenil birlogsmalarin, yani prekosenalarin hosorata
reproduksiyasina tasiri, corpora allata vozilorinin foalligina ing-
ibirlogdirici tasira asaslanir (Bowers, 1976; Muller et al., 1978).

Xitinnin sintezini ingibirlosdiran diflubensuron (dimilin)
grupundan olan birlasmalarin stimuloedici effekti preparatla is-
lonilmis disi fordlorde moahsuldarligin azalmasina deyil, yumur-
talardan tirtillarin ¢ixmasi prosesinin pozulmasina yonoldil-
misdir (Novak, Sehnal,1978; Jordan et al.,1979; Burov va b.,
1983).

Ekdizonun tasirindan zararvericilorda cinsi yetiskanliyin
tormozlanmasi haqqinda molumatlar vardir ki, bu, sterilizasiya
ilo naticalonir (Quliyeva, 2001).

I1.5. Diapauzanin tanzimi

Diapauza, organizmin metabolik foalligi dayandirmaq
yolu ils inkisafini tormozlamasidir. Adi harakatsizlik, hagorat
organizminin otraf mihit amillarinin doyisilmasina garsi dorhal
verilon cavab reaksiyasidir. Diapauzani adi harokatsizlikdan fo-
rglondiran asas cahat, genetik olaraq proqgramlasdirilmisg cavab
reaksiyast olmasidir ki, har ndviin miisyyon inkisaf morholosin-
do bas verir.

Hosoratda 2 tip diapauza farglondirilir — obligat vo faku-
Itativ. Postembrional inkisafi bir ildon artiq olan ndvlords dia-
pauza xarici muhit amillorindon asili olmayaraq, har nasilds bas
verir. Oksing, postembrional inkisafi nisboton qisa olan ndvlor-
do, yani ilds bir nega nasil veran hosoratlarda diapauza, yalniz
bozi nosillordo, inkisafi geyri-alverisli soraito miuvafiq golon
dovrlorda amals galir.

Diapauza hali, hagoratin istonilon inkisaf morholasinda
formalasa bilor — embrional, strfa(tirtil), pup vo imaginal diap-
auzalar. Diapauza geyri-alverisli fotoperiodik sorait (giin uzun-
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lugu), asag1 vo yuxari temperaturlar, yiiksok rutubat vo ya qu-
raglig, acliq, populyasiya daxilinda sixligin ¢gox olmasi natico-
sinds bas verir.

Diapauzanin hormonal yolla tonzimi hazirda heg bir sii-
bho dogurmur. Malum olmayan, diapauzanin baglanmasi va bit-
mosini dikto edon endokrin doyisikliklordir. Bels ki, son hodds
gadar hormonal tonzimds bu dayisikliklor miayyanlosmomis-
dir. Malumdur ki, diapauzagabagi moarholods ndvlor arasinda
movcud olan fargliliklor, bu prosesi axira godor anlamaga
imkan vermir.

Hosoratlarda hazirliq marhalasinds (diapauzanin prepa-
rativ fazast) hamin prosess baslanilma qgorar1 (vaxti), onu sek-
vestrasiya morhalasina gatiracok vo miisayiat edacok doyisiklik-
lori muxtalif olur. Bu doyisikliklara, enerji ehtiyati, hidroizolya-
siya, hamginin miayyan davranis programlart aiddir ki, bunlar
diapauzani kecirmok ii¢lin lazim olan konkret yerin axtarisi,
migrasiya vo S. idars edir. Masalon, ilkin fazalara aid olan prog-
ramlasdirilmis endokrinoloji diapauza signallarindan biri, lipid
ehtiyatlarinin daha artiq toplanmasina orqanizmin saforbar olu-
nmasidir. Eksperimental yolla siibut edilmisdir ki, kutikulada
ehtiyat lipidlorin toplanmasi vo karbohidratlarin sintezi proses-
larinin yoxlama néqtalori (haddlori) diapauzada olan vo olma-
yan fordlords forglidir. Bu zaman toplanmis enerji ehtiyati da
muxtalif olur (Hahn, Denlinger, 2011).

Diapauzanin baglanmasi, yoani “gorar1’” miihafizo xara-
Kteri dasiyir. Malum oldugu kimi, obligat vo fakultativ diapau-
zalarda bu proses eyni ciir getmir. Ildo bir nasil veran novlords
(masalan, tok ipakqurdu Lymantria dispar va Hyalophora cec-
ropia) diapauza muisyyan marhaloya xarici mahit amillarindan
asili olmadan baglanir. Lakin fakultativ diapauzanin xas oldugu
névlords(mosalon, pambiq sovkast Heliothis armigera) bu
ganunauygunluq islamir, yani organizm fordi inkisafina dair
molumatlari, ekoloji amillarin tasirini nozars alaraq hoyata keg-
irir Ki, bu, névs ilds bir ne¢a nasilverms imkani verir.
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Hazirda siibut olunmusdur ki, embrional diapauza Orth-
optera, Hemiptera, Lepidoptera vo Diptera —in (xiisuson do Ae-
des cinsins aid olan agcaqanadlarda) bir ¢ox niimayandalaring
xasdir. Lakin bu névlords embrional diapauzanin hali, onun
morhalalori muxtalif sxemlarlo tonzimlonir (Denlinger et al.,
2012).

Embrional diapauzanin hormonal tonzimi intensiv
suratde Bombyx mori (izarinds todqiq olunmusdur (bax: 1.9). Ilk
klassik todqiqatlar1 1950-ci ildo Fukuda (1951; 1952) vo
Haseqgava (1952) torafindon hayata kegirilmisdir. Lakin son il-
larin tadgiqatlar1 naticasinds embrional diapauzanin hormonal,
biokimyavi vo molekulyar xarakteristikas1 toadqiq olunmusdur
(Yamashita et al., 2001).

Tut ipakqurdu Uzarinds aparilan todgigatlarda embrional
diapauzanin tonzimi modelinds temperatur va giin uzunlugu
acar komponentlar kimi geyd olunur. Bu modeli, embrional di-
apauzanin formalarinin xas oldugu digor novlor Uzorinds aras-
diran zaman c¢atinliklor Uzo ¢ixmusdir. Belo ki, B.mori-do yUk-
sok temperatur vo uzungiin diapauzanin induksiyasina sobab
oldugu halda, asag1 temperatur vo qisagiin soraiti diapauzasiz
inkisafa gotirib ¢ixarir. Bu névds diapauzanin induksiyasi “ana
naslin” ciddi noazarati altinda olur vo isigahassas marhala,
faktiki diapauza baglamadan ¢ox avval formalasir: disi embrion
vo tirtillarin inkisafi zaman1 mévcud diapauzogen sorait, disi
fordlorin sonradan diapauzada olan yumurtalari qoymaga sévq
edir. Yumurta hiceyralorinin yetismo dovriinds disi fordin ifraz
etdiyi diapauza hormonu (DH) va neyropeptid diapauzada olan
yumurtalarin qoyulmasina sabab olur va goyulan yumurtalarda
embrional diapauza G2 hiceyravi tsikl ilo xarakterizo olunur
(Nakagaki et al., 1991).

B.mori lzarinda doagiqglikls tadqiq olunmus bu tonzimlo-
yici mexanizmlor, embrional diapauzanin diger formalarina da
aid oldugunu siibut edon dolil yoxdur. Dogrudur, DH-in pup
diapauzasiin tonziminds istiraki qeyd olunsa da (bax: fasil I)
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genis diapazona malik marhoalolori olan embrional diapauzala-
rin digor formalarinin(ilkin, son marhalali va s.) tenziminin bir
cox alternativ mexanizmlari geyd olunur. Moasalon, Lymantria
dispar ipokqurdunda diapauza farat 1-ci yas tirtillarda bas verir
(gec embrional diapauza formasi). Siibut olunmusdur ki, 55
kDa bagirsaq ziilalinin sintezi zamani1 hemolin adlanan immun
zulal diapauzanin biomarkeri kimi istirak edir(Lee et al., 2002).
Ondés vozilorinin (PV) bagirsaq kulturasma tosiri noticasinda
foallagsma bas vermis vo hemolinin sintezi hoyata kegmisdir.
Hemolinin sintezi in vitro soraitds do tocrid olunmus qarinciga
20E vo ya ekdisteroid aqonisti RH-5992 ilo tosir etdikdo bas
vermisdir. KK-42, imidazol ilo tasir iso oksino, ekdisteroidin si-
ntezini blokadaya aldig1 {i¢lin diapauza aradan qaldirilmigdir
(Suzuki et al., 1993; Bell, 1996; Lee, Denlinger, 1996).

Diapauza effekti ekdisteroidlor torofindon saxlanilir: fa-
rat tirtillarin 6ndos vozilori diapauza boyu ekdisteroidlori sintez
edir, PV-nin foaliyyati dayandirildiqda diapauza dorhal kasilir.
Embrional diapauza effektinin (embrional inkisafin son marho-
lasindo formalasan diapauza formasi) ekdisteroidlor torafindon
tonzimlonmasi paradoksal goriinss do mihim ohamiyyat kosb
edir. Belo ki, strfo (vo ya tirtil) vo pup diapauzalari zamani ek-
disteroidlorin olmamasi dominantliq toskil edir. Malumdur ki,
ekdisteroidlorin titrinin artmasi digar sistemlorin inkisafi ti¢iin
mihim signaldir (Slama, 1980).

Diapauzanin induksiyasi ilo ekdisteroidlorin titrinin art-
mas1 arasinda alagonin olmasi digar ndvlor ¢lin do tasdiglon-
misdir. Metabolik depressiya Schistocerca gregaria coyirtko-
sindo embriogenez zamani1 ekdisteroidlorin piki ilo miisayiot
olunmusdur (Slama,2000). Diapauzaqabagi marhalods genlarin
tonzimlonmasi  yolu ilo embrional diapauzaya tosir Allo-
nemobius socius —da geyds alinmisdir (Reynolds et al., 2009).

Maraqglhidir ki, ekdisteridlorin titrinin kaskin azalmasi da
embrional diapauzanin bas vermasina gotirib ¢ixara bilor: avstr-
aliya coyirtkasi Chortoicetes tepminifera (Gregg et al., 1987)
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Vo migrasiya edon ¢ayirtko Locusta migratoria (Tawfik et al.,
2002) —in diapauzada olmayan yumurtalarinda diapauzada
olanlara nisbaton ekdisteroidlorin miqdart 3 dofo goxdur. Em-
brional diapauzada bu cur ifado formasi, adoton embrional
inkisafin avvalinds bas verir ki, bu zaman ekdisteroidlor bila-
vasito “ana mongali” olur. Ylksok temperaturun tasirindon son-
ra diapauzanin, formalagdigi embrional marhalads aradan qaldi-
rilmasi ekdisteroidlorin titrinin artmasina sabab olmusdur (Taw-
fik et al., 2002).

Ik dofs olaraq, pup diapauzasinin timsalinda diapauza-
nin hormonal tanzimina dair tadgigatlar Uilyams tarafindan ho-
yata kecirilmisdir (Williams, 1969). Bels ki, bu alim endokrin
vazilari va beyinin allatektomiyasi vo implantasiyasi, ekstrakt-
larin inyeksiyasi tsullarindan istifado edorok, pup diapauzasi
zamani inkisafin dayanmasinin sababini dyronmisdir. Malum
olmusdur ki, buna sobob, protorakotrop hormonunun (PTTH)
ifrazinin ingibirlogmosidir. Bu hormonun olmamasi naticasinds
peritraxeal (6ndos) vazilor ekdizonu sintez etmir, yani onlari
foallagdiran amil olmur va pupqabagi moarhalads fardlor pupa
qabigdoayismadan avval diapauza halina daxil olurlar.

Uilyams Edkissonla birgo (Williams, Adkisson, 1964)
¢in ipokqurdu Antheraea pernyi-do pup diapauzasinin analoji
mexanizminin mévcudlugunu niimayis etdirmisdir. Homin tad-
gigatlar naticasinds askar olunmusdur ki, bu névds pup diapau-
zasmin fotoperiodik tonzimi isigin bilavasito beyins tasiri yolu
ilo hayata kegir.

Mixtalif név hosoratda PTTH-1 ifraz edon NSH-1n dia-
pauzada olan puplarda inaktivlosmasi geyds alinmigdir (Kind,
1964, 1968, 1980; Kopo, 1973; Kind, Vagina, 1976; Vagina,
1981; Denlinger et al., 2012). Homin tadqgiqatlarin naticalori
stbut edir ki, neyrosekretor hiiceyralorin inaktivlosmasi mixte-
lif soviyyado bas verir. Belo Ki, coko kopanayi Mimas tiliae
(Highnam,1958) va sekropia ipakqurdu Hyalophora cecropia
(McLeod, beck, 1963) ndvlorindo diapauzada olan puplarda

250



neyrosekretor materialin sintezi dayandigi halda, kolom
kopanayi Pieris brassicae (Kind, 1964; Kopo, 1973), Spilosoma
mentastri (Kind, 1968), quzuqulagi sovkasi Acronicta rumicis
(Kind, Vagina, 1976) neyrosekretor materialin hiiceyradon
¢ixarilmasi tocrid olunur.

Bouen vo bagqalar1 (Bowen et al., 1984, 1985)
muayyanlosdirmiglar ki, tltiin kapanayi Manduca sexta —da pup
diapauzasi ti¢iin PTTH-1n ifrazinin dayanmasi vo PTV-nin bu
hormonun tasirino qars1 geyri-hassas olmasi asas sortdir. Mial-
liflor titln kopanoyinin diapauzada olan vo olmayan fordlori
arasinda yuvenil hormonunun miqdarina gors forq askar etmo-
mislar.

Aparilan todqigatlarin naticalorina géra, pup diapau-
zasinin formalagmasi ti¢iin osas amil, ekdisteroidlorin titrinin
asagl olmasidir (Zdarek, Denlinger, 1987; Richard et al.,
1987). Bu zaman peritraxeal vazilor PTTH-1n tasirina garsi ca-
vab reaksiyasina malik olmurlar (Richard, Saunders, 1987; Sm-
ith et al., 1987).

Qeyd etmok lazimdir ki, siirfo (vo a tirtil) diapauzasinin
hormonal tonzimina dair malumatlar asason pulcuqqganadlilara
aiddir. Xususan do pronimfa marholosinds bas veron diapauza-
nin hormonal tonzimi daha yaxst dyronilmisdir. Umumiyyatlo,
tirt1ll vo pup diapauzalarinin hormonal tonzimins dair genis mo-
lumatlar Lepidoptera grupuna aiddir (Quliyeva, 2001). ©n az
todqiq olunmus qrup Diptera —dir. Olds olunmus molumatlarin
analizindon gorinur ki, strfa(tirtil) vo pup diapauzalarinin hor-
monal tonziminds bir ¢ox oxsar, imumi cohatlor vardir. Hor iki
variantda asas cohat, inkisaf etmoamok vo metamorfik cevrilmo-
lorin bas vermomasidir.

Istor tirt1l, istorso do pup diapauzalarinin hormonal ton-
zimi masalasi aragdirilarkan molum olmusdur ki, he¢ do homiso
tonzim yuxarida gostorilon istigamatdo getmir, yani alternativ
variantlar da moévcud ola bilor (Denlinger, 2012). Belo ki,
beyin, 6ndos vazilorinin(PTV) diapauzada istiraki danilmazdir.
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On sado variantda PTV ekdizonu sintez etmir, yoni beyindan
PTTH sintezi stimulo olunmur. Son illards bazi hasorat qruplart
Uclin olds olunmus naticalara goéra, malumatlar siddiyyatlidir,
anlasilmayan moasalolor movcuddur. Belo ki, uygunsuzluglar
Uzo cixir: diapauzada olan fordin beyninin soyudulmasi (reak-
tivasiya zamani) PTTH-in ifraz1 prosesini stimula edir vo bu,
inkisaf ligiin tolob olunan asas gostaricidir.

Moslum olmusdur ki, diapauzada olan puplarin beyninin
cixarilmasi, onlarda daimi diapauza halinin galmasina sobab
olur Denlinger, 1985). Masalon, Manduca sexta, Pieris rapae,
Autheraea polyphemus-un beyninin diapauzagqabagi marhalada
Vo ya birinci ayda ¢ixarilmasi, daimi diapauzanin formalasmasi
ilo naticalonir. Lakin beyinin bir gadar gec, yani artiq diapauza-
nin formalasdigi dévrdon sonra ¢ixarilmasi, bu hala heg bir tasir
gOstormir (sokil 65).

Beyindan asili olmadan
Hyalophora /
cecropia 7
v

Pieris rapae

Helicoverpa
zea

Pup diapauzasinin davamiyyati

Sakil 65. Bozi ndvlords pup diapauzasi zamani imaginal inkisafin
stimulyasiyasi iigiin beyindon asili olmayan vaxt (Denlinger, 1985-2
gobra)

Goriindiiyti kimi, qargidali sovkas1 Helicoverpa zea (si-
nonim: pambiq sovkast Helicoverpa armigera) —n1 saciy-
yalondiran xususiyyat ondan ibaratdir ki, tirtillar puplasandan 4
saat sonra beyinin ¢ixarilmasi, bu névdo daimi diapauzanin bas
vermasino sabob olur. Lakin beyin, puplasmadan 24 saat sonra
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cixarildiqda diapauzada olan puplarda heg bir doyisiklik amalo
gatirmir, yoni beyin diapauza halina tasir gostormir. Demali,
Hyalophora cecropia Ugiin misyyanlosmis (vo adoton geyd
olunan) model, bu ganunauygunlugu izah edo bilmir.

Meola vo Adkissonun (1977) fikrinco, PTTH Helicover-
pa zea-do prosesin avvalinds tasir gostarir vo sonradan PTTH-
dan signal gobul edan PTV tonzimlayici organ vozifasini yerino
yetirir: yliksok temperatur (27°C) soraiti ekdisteronun sintezins
stimuloedici tosir gostordiyi halda, asag1 temperatur (21°C) ek-
disteroidlorin sintezinin qarsisini alir. Bu naticalor onu siibut
edir ki, diapauzanin bitmasini, beyinin PTTH-1 ifraz etmasi ilo
stimulo olunan hadiss kimi izah etmok miimkin deyil. Yani ha-
zirda holo tam sokildo, beyinlo PTV arasinda olan alage tadqiq
olunmamigdir.

Demoli, PTTH ekdisteroidlorin sintezindo osas deyil,
proseso kdmoklik gostoran amildir. Bu fikir, Drosophila mela-
nogaster (zorindo aparilan todqiqatlarin naticalori ilo do stibut
olunur. Bels ki, PTTH-1 sintez edan hiiceyralorin abelyasiyasi
gabigdayisma vo metamorfoza heg bir tosir (effekt) gostormo-
migdir (McBrayer et al., 2007). Diapauza zamani beyinin ¢ixa-
rilmasi (bozi hallarda) diapauzanin bitmasini blokadaya ala bil-
moz, yani Dr.melanogaster-do ekdisteroidlorin sintezinin stim-
ulo olunmasi ii¢iin PTTH-1n olmasi vacib deyil.

Tirt1l diapauzasini saciyyslondiran asas alamat, prosess
yuvenil homonlarinin qatilmasidir (Chippendale, 1973, 1977;
Yin, Chippendale, 1973; Chippendale, Yin, 1976, 1979; Yagi,
1976; Bean, Beck, 1980; Sieber, Benz, 1980). Lakin tirt1l diapa-
uzast zamani1 hormonal tonzimds YH-n istiraki haqqinda fikir-
lor ziddiyyatli xarakter dasiyir. Belo ki, Cippendeyl vo Yin (Ch-
ippendale, 1973, 1977; Yin, Chippendale, 1973; Chippendale,
Yin, 1976) qargidali odlucas1 Diatraea grandiosella-nin dia-
pauzada olan va olmayan son yas tirtillarinda YH-1n titrini mii-
ayyanlogdiron zaman agkar etmislor Ki, fizioloji sakitlik halinda
olmayan fardlords yuvenil hormonunun miqdar1 puplagmadan
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ovval kaskin suratdo azaliq. Oksino, diapauza halin1 kegiran-
lordo avval todricon azalir, lakin biitiin sakitlik dovriindo yuk-
sok saviyyado qalir. Analoji naticalor agacovanlar Chilo
suppressalis (Yagi, Fucaya, 1974), Chilo partellus (Schelter,
1976) vo qargidali kopanoyi Ostrinia nubilalis (Yagi, 1976)
Uzorinds aparilan todgigatlar zamani aldo olunmusdur. Bu no-
ticolorin analizi gostarir Ki, YH-1 NSH vasitasilo ingibirlosdir-
moklo, yani PTTH-in sintezini tormozlamagqla, tirtil diapau-
zasmin induksiyasi vo dayandirilmasini idaro etmok olar
(Eizaguirre et al., 1998, 2005). Lakin Cippendeyl vo Yinin
(Chippendale, Yin, 1979)-in diapauzada olan surfalori tizorindos
apardiglar1 novbati tacrlibalor homin naticoni tokzib etmisdir.
Belo ki, ekzogen YH va ekdizonun bu fordloro applikasiyasi
zamani aldo olunmus molumatlar YH-in diapauzanin induk-
siyasinda miiayyon istirakin1 inkar etmis vo onun saxlan-
masinda, yani davam etmasinds he¢ bir rolunun olmadigini
gOstormisdir.

Qeyd etmok lazimdir ki, hamin mualliflor yuxarida gos-
torilon naticalori mixtalif entomoloji obyektlor Gzarinds apar-
diglar1 tacriibalor zamani olda etmislor. Bu tadgiqatlar arasinda
iki miollifin — Yagi (Yagi, 1976) vo Bin vo Bekin (Bean, Beck,
1980) naticalori xtsusi shomiyyat kasb edir. Hor iki isin miial-
liflori YH-1n titrini diapauzada olan vo olmayan Ostrinia nu-
bilalis strfalori Uzarindo muoyyanlosdirmislor vo askar etmislor
ki, diapauzada olan fardlords bu gostorici ¢cox yiiksakdir. Lakin
diapauzada olmayan fordlords, ekzogen YH-in applikasiyasi
(topikal tasir) yolu ils siibut etmislor ki, bu midaxiladan sonra
diapauzaya oxsar hal formalasir. Homin malumatlara ssaslanan
muoalliflor ziddiyyatli naticays golmislor: Yaginin (1976) fik-
rinco, YH diapauzanin induksiyasi vo saxlanmasinda miihiim
rol oynayir; Bin ilo Bekin (1980) interpretasiyasina gors, YH
homin prosesds istirak etmir.

Son illarin naticalari movecud fargliliklora baxmayaragq,
YH-1n daha yiiksok titrinin diapauzaqabagi moarhalods vo diap-
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auzada olan fordlords oldugunu siibut edir (Denlinger et al.,
2012). Maraqlidir ki, tirtil diapauzasi zamani1 YH-1n titrinin ¢ox
asag1 soviyyodo oldugunu géstoron noticolor vardir (Ismail et
al., 1984; Ghosh et al., 1985).

Imaginal diapauzanin osas xiisusiyyati, coxalma prosesi-
nin dayanmasidir. Disi fordlords bu zaman oositlorin amals gal-
mosi, erkoklords iso clitlosmo qabiliyyati itir (Pener, 1992).
Molum olmusdur ki, diapauzada olan erkok fordlordo
toxumluglarin faaliyyati dayanir vo orada spermilor olmur. Hor
iki cinsdo diapauza zamani qonadalarin dlgiilori Kigilir. Marag-
Iidir ki, hasoratin miqrasiyaectmo qabiliyysti, diapauzaqabagi
morhalada (masalan, Coleoptera) va diapauza zamani qanad oz-
olalari inkisafdan qgalir, yalniz diapauza bitdikdon sonra yenidon
regenerasiya olunur. Diapauzada olan yetkin fordlor adston hs-
rokatsiz olur, nadir halda, az olsa da yerdoyisirlr.

Cltlosmoa yalniz diapauzadan avval vo diapauzadan son-
ra mimkindir. Adston diapauzadan avval ciitlosma bas verdik-
don sonra erkoklor mohv olur, yalniz disilor diapauzani normal
kegiro bilirlor. Yox, ogor diapauza hor iki cinsdo bas verirso,
onda clitlogsma yalniz diapauza bitdikdon sonra bas verir.

Imaginal diapauzanin hormonal tonzimine hosr olunmus
islor osason YH-a aiddir. 11k dofo olaraqg, bu todgigatlar 1950-ci
ildo Jan de Wilde vo amokdaslari torafindon Niderlandda hoyata
kegirilmisdir. Bu zaman todqigatin model sistemi kimi kolorado
bocayi Leptinotarsa decemlineata gobul olunmusdur (de
Kort,1990). Askar edilmisdir ki, diapauza zaman1 YH-in titri
imagolar formalagdiqdan sonra azalir vo diapauza bitono godor
homin saviyyads qalir, yalniz diapauzadan sonra yenidon gal-
xir. Yuvenil hormonlarinin imaginal diapauzada istiraki vo shs-
miyyatli rol oynamasi, hoyata ke¢irilmis histoloji tadgigatlarla
da siibut olunmusdur. Belo ki, sintetik YH va onun analog-
larindan istifado etmoklo, midaxilonin disi fordlori yumurta
qoymaga tohrik etdiyi agkarlanmigdir. Diapauzada olan bocok-
lords olava vozilar (corpora allata) kigilir va foal olmur. Corpo-
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ra allata vozilorinin corrahi yolla yox edilmasi, uzungiin soraiin-
do saxlanan (yeni diapauza hali programlasdirilmig) fordlords
gidalanmanin dayanmasi va onlarin torpaq altina getmoasina So-
bob olmusdur. Uzungiin rejiminda baslonan bdcaklara prokose-
ne Il ilo tasir, analoji effektin amolo golmasina gotirib gixarmis-
dir. Diapauzada olan fordlor (izarinds analoji proseslorin aparil-
masi yolu ilo uzungiin soraitinds (otraf mihitds) signal rolunu
homin amil oynamis vo bu zaman ¢oxalma yenidan barpa olun-
musdur.

Hazirda bels bir fikir irali strtlir ki, Pars cerebralis ilo
corpora allata (c.a.) vozilori arasinda olan aksonlarin kasilmasi
yolu ilo do diapauzaya tasir gostormok mimkindur, ¢linki ham-
in vozilor sinir deyil, hormonal nozarst altindadr.

Uzun muddat hesab edirdilor ki, imaginal diapauzaya
ekdisteroidlor tasir gostormir, bels ki, sirfalorin 6ndos vazilori
(PTV) yetkin marhalads olmur. Lakin 1970-ci ildo malum oldu
ki, imagolar ekdisteroidlori basqa toxumalardan da sintez edo
bilir vo bu zaman yumurtahiglarin foaliyyati tonzimlonir. Mo-
lum oldu ki, kolorado bdcoyinin hemolimfasinda ekdisteroid-
lorin titri, diapauzanin programlasdirilmis fardlarinds, bu halin
gozlonilmadiyi fordlorino nisbaton 2 dofo yiksokdir. Qabiqdo-
yigsmadan bir nega glin sonra imagolarda bu titr, kaskin suratdo
azalir. Imagolarda diapauzaqabagi morhalodo ekdisteroidlorin
titrinin ylksok olmasinin sobabi vo rolu moalum deyil.

Corpora allata vozilorinin imaginal diapauzada istiraki,
albatts ilk névbads, YH-1n rolu ils alagoadardir. Son illar (2000-
2013—cu illor) hagoratin miixtalif qruplarinda imaginal diapau-
zanin todqigine digget artmigdir. Masalon, Culex pipiens (Sim,
Denlinger, 2008), kopanak Speyeria idalia (Kopper 10: Horm-
onal Control of Diapause 449 et al., 2001), gara diyl bdcayi
Scotinophara lurida (Cho et al., 2007), iyli bocok Plautia stali
(Kotaki et al., 2011), guvs Caloptilia fraxinella (Evenden et al.,
2007), gavali zararvericisi Conotrachelus nenuphar (Hoffmann
et al., 2007) todgiqatlarinda YH ilo tesir vo corpora allata
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vozilorinin allatektomiyasi yolu ilo YH-1n diapauzada rolu mi-
ayyanlosmisdir. Culex pipiens-in diapauzada olan fordlorinds
alava vazilarin tacrid edilib, in vitro soraitdo kultivasiya olun-
mast, onlarin olduqca az miqdarda YH-a malik oldugunu siibut
etmigdir (sokil 66).
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Sakil 66. Culex pipiens ikiganadlisinin diapauzada olan vo olmayan
disilorinin corpora allata vozilarinin in vitro soraitds foalligi (Readio
et al., 1999-a gora)

Halbuki, qabigdoyismodan bir hofto sonra da disi ford-
lardan olds olunmus corpora allata vazilori kifayst godor foal
olmuslar (Readio et al., 1999). C.pipiens disilorin bu vazilorinin
allatektomiyadan sonra diapauzogen rejimo kegirilmosi, onlarda
diapauzanin davam etmasina sobab olmus va onlar yoxlama va-
riantlarda miisahido olunan gansorma geyds alinmamisdir.

Yuvenil hormonlarinin imaginal diapauzanin formalag-
masinda rolunu tasdigloyon bir bagqa dolil, tormozlayci genlor-
I aparilan toadgigatlar naticasindo muayyanlosmisdir (Sim, De-
nlinger, 2008). Belo ki, 2 ribosomal genloro (S2 vo S3a ) tosir
(nokdaun) diapauzani amalo gotirdiyi halda, onlarin YH-1II ilo
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applikasiyas1 Culex pipiens ikiganadlisinda diapauzani aradan
qaldirmisdir (Kim, Denlinger, 2010; Kim et al., 2010).

Molumdur ki, slava vazilor (c.a.) avtonom sokilda foa-
liyyoat gOstormirlor. Onlarin faaliyysti beyin ilo idara olunur.
Beyin ham hormonal, ham do neyronal yolla bunu hoyata
kecirir. ©Olavo vazilorin foalliginin beyin vasitosilo tormoz-
lanmas1 Coleoptera: Leptinotarsa decemlineata (Khan et
al.,1983, 1988); Diptera: Protophormia terraenovae (Matsuo
et al., 1997); Heteroptera, Plautia stali (Kotaki, Yagi, 1989),
Riptotus clavatus (Morita, Numata, 1997), vo Pyrrhocoris
apterus (Hodkova et al., 2001); Orthoptera: Locusta migra-
toria (Okuda,Tanaka, 1997) novlords miosyyanlosmisdir.

Eksperimental yolla tosdiglonmisdir ki, Pars lateral
(NSH)neyronlar diapauzada olan Protophormia terraenovae fo-
rdlarinds diapauzani tormozladigi halda, corpora allata vozilari-
nin foaliyyati bu halin dayanmasina soabob olur (Shiga, Numata,
2000).

Diapauza proqrami sinapslara tosir gostors bilor. Bels ki,
kolorado bocayi Leptinotarsa decemlineata-nin biitiin hoyati
boyu qisagiin soraitinds baslonmasi, corpora allata vozilorinda
neyrosekretor sinapslarin hom miqdari, hom do foalligini artirir
(Khan, Buma, 1985). Diapauzada olan Pyrrhocoris apterus fo-
rdlarindo neyrosekretor komplex (corpora cardiaca-corpora
allata) allatoingibirlasdirici vo stimuloedici amillari dasiya bilor
(Hodkova et al., 1996).

Molumdur ki, yuvenil hormon esteraza (YHE) YH-1n tit-
rinin tonzimlonmasini hoyata kegirir (bax: 1.11). Askar edilmis-
dir ki, kolorado bdcayinin diapauzada olan fardlorin hemo-
limfasinda olan YH-1n titri ilo YHE foallig1 arasinda oks olago
(pik) yalmz diapauzaya qodor bas verir. YHE-nin foalliginin
arttimi YH-n titrinin azalmasi ilo misayioat olunur (Kramer,
1978). YH va YHE faaliyyatinin effekti, dolay1 yolla beyin am-
illarindan asilidir.
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Yuvenil hormonlarmin imaginal diapauzada istirakini
slibut edon bir basqa natica, Polistes arilarinda geyds alinmigdir
(Hunt et al.,2007). Gostorilmisdir ki, hexamerin | adlanan zilal,
inkisaf edon disilordo diapauzanin ingibirlogsmasini tomin edan
YH titrinin doyisilmasini hayata kegirir. Bu ziilalin asag1 saviy-
yalori YH-1n titrini artirir vo geyri-diapauza fenotipini yaradir,
coxalmani tomin edir. Oksino, hexamerinin yuksak saviyyolori
YH-defisit diapauza fenotipina sobab olub, galon ilo godar ¢o-
xalmanin qarsisini alir. Siibut olunmusdur ki, hexamerinin if-
razi va toplanmas1 YH vo ekdisteroidlor torafindon tonzimlonir
(Denlinger et al., 2005).

Belsliklo, diapauza hosorata geyri-alverisli soraiti kecir-
mok Vo onun tasirina garst davam gatirmok tiglin yaranmis vo
adaptiv xarakter dasiyan, miivoqgoti olaraq inkisafin dayandi-
rilmasi, yani fizioloji sakitlik halidir. Postembrional diapauza-
nin biitiin névlarinin — tirt1ll, pup, imagonun osasint PTTH-1
sintez  edon  neyrosekretor  hiceyralorin  foaliyyatinin
tormozlanmasi toskil edir ki, bu da fakultativ diapauza zamani
xarici muhitin geyri-olverisli amillorinin tosiri altinda bas verir.

Qeyd olunan vo mubahisa doguran bazi masalalari vo al-
do olunmus naticalori dagiglosdirmak moaqgsadila, hasaratin tod-
qiq olunan qruplarinin (Noctuidae, Pieridae) niimayondalori
dugu (tirt1l vo pup) hamin ndvlords YH-1n rolu miioyyanlogmis-
dir. Yuvenil hormonlarinin miixtalif analoglar1 vasitasils, ekzo-
hormonal midaxilonin effekti diapauzanin névii, dorinliyi va
dayaniqhigindan asili olaraq, corpora allata vazilarinin fizioloji
sakitlik halinin tonzimlonmasinds rolu dagiqlosdirilmisdir
(cadval 33).

Molum  olmusdur ki, Noctuidae vo Pieridae
nimayoandslorindon dorin vo dayanigli pup diapauzasinin xas
oldugu pambiq, kalom sovkalari, kalom va turp ag kopanaklori,
eyni zamanda dayanigsiz vo dorin olmayan tirtil diapauza kegi-
ron payizliq sovkasi arasinda forqlor mévcuddur.
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Codval 33

Muxtalif yuvenoidlarin Noctuidae, Pieridae nidmayandalarinda
diapauzanin formalasmasina tasiri (har seriyada 50 fard olmagla)

Diapauza vaxti

Novlar,rejimlor vo | Tesir Hoyat Pronimfa | Puplarin Olmiis fardlorin
variantlar fazasi strokli | %-lo say1 (%) say1, %-lo
yi(guin)
1 2 3 4 5 6
Heliothis armigera
20°C 12 saat
Fenoksikarb 1-gin 15 90,8 50,1 100,0
0,0001% puplar
ZR-515(0,01%) V yas 14 95,5 - -
ZR-619(0,01%) V-V 15 72720 - -
Altozar (0,01%) v 18 45,0 44,4 60,5
Yoxlama V-VI 7 (dia- 100,0 97,5 -
pauza
10//X1)
Agrotis segetum
15°C 12 saat Tirtillar: Tirtillar:
Fenoksikarb V-VI 15 25,0 - -
0,0001%
ZR-515(0,01%) V-VI 17 70,0 - -
ZR-619(0,01%) V-VI 15-17 78,5 - -
Altozar (0,01%) V-VI 18 70,0 63,3 30,0
Yoxlama V-VI 15(qis 96,0 95,8 4,2(diapauza)
diapauz
asi
25/X)
Barathra brassicae
18°C 12 saat
Fenoksikarb
0,0001% \ 15 60,0 20,0 100,0
ZR-515(0,01%) \Y 17 80,5 78,0 20,0
ZR-619(0,01%) \% 17 88,0 80,0 17,0
Altozar (0,01%) \ 15 70,0 65,0 35,0
Yoxlama \Y 15(dia- | 98,0 87,5 12,5
pauza
20/X)
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codvol 33-tn davam

1 2 3 4 5 6

Pieris brassicae

18°C 12 saat

Fenoksikarb

0,0001% \% 15 10,0 - -

ZR-515(0,01%) \Y 15 67,5 38,5 93,7

ZR-619(0,01%) \Y 17 80,0 55,0 98,0

Altozar (0,01%) \% 17 60,0 48,5 35,0

Yoxlama \Y% 15(diapau- | 98,0 98,0 2,0
za 22/X1)

Pieris rapae

18°C 12 saat

Fenoksikarb

0,0001% \Y 12 35,0, - -

ZR-515(0,01%) \Y 17 40,5 29,5 87,5

ZR-619(0,01%) \Y 16 78,0 62,0 90,0

Altozar (0,01%) \Y 17 70,0 43,0 37,0

Yoxlama \Y% 15(diapau- | 95,5 95,0 5,0
za 25/X1)

Codval 33-do toqdim olunmus eksperimental notico-
lardan goriiniir ki, sinaqdan ¢ixarilmig novlords ekzohormonal
yolla vazilarin faaliyystino midaxils fazalarin inkisaf stirokliyi,
metamorfozlarin gedisi vo sagqalma doracasi, fizioloji halin
formalasma xtisusiyyatlorina tasir edir. Belo ki, pambiq sovka-
sinda yoxlama variantinin fonunda (7 gitin) fordlorin hoyat si-
rokliyi 14-18 giin ¢okir (codval 33).

Ekzohormonal mudaxilonin tirtil fazasinda aparilmasi
digarlorina nisbaton asagi faiz (45,0%) fordlorin puplagmasina
imkan yaratmigdir. Maraqlidir ki, ZR-515, ZR-619 variantlarda
puplasmada osas hissonin (72,0-95,5%) istiak etmosino bax-
mayaraq, metamorfozun tamamilo aradan galdirilmasi 100,0%
tirtillarin 6liimiine Sobab olur. Birgiinliik puplarin on effektiv
yuvenoid olan fenoksikarbin 0,0001%-li mahlulu il isonilmasi,
50,1% puplarda diapauzanin formalagmasina imkan yaratmus,
lakin bu fizioloji halin sonradan tamamils aradan qaldirilmasi,
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100,0% o6limls naticalonmisdir. Fenoksikarbdan fargli olaraq,
altozar yuvenoidinin 0,01%-li mahlulu diapauzanin hissoli so-
kildo pozulmasina, yoni 60,5% pupda sakitlik halinin formalas-
mamasina gatirib ¢ixarir (cadval 33).

Payizliq sovkasinda analoqlarin vasitasilo, stni yolla
yuvenil hormonlariin titrinin doyisilmoasi, yuvenilizasiyaya
qarst hossasliq ifado etmis noviin fordlorinds fenoksikarb
variantinda 75,0% O6liimiin bag vermasina sabab olur. Digar va-
riantlarda iso bu effekt, yoxlamaya nisbaton az forgliliklo ifads
olunur. Belos ki, fenoksikarb, ZR-515, ZR-619-dan fargli olarag,
altozarla mudaxilo 63,3% qislamaya gedon tirtillarda diapau-
zanin formalagmasina gotirib ¢ixarmisdir: diapauzaqabagi mor-
halods geyds alinan letal natica, diapauza halinda 30,0% toskil
etmisdir.

Noticalorin muqayisali analizi onu gostorir ki, eyni vari-
antda payizliq sovkasi iiciin fizioloji sakitlik halinin aradan qal-
dirilmasi (dorin olmayan tirtil diapauzasi!), pambiq sovkasina
nisbaton (dorin, dayaniqli diapauza!) 2 dofo asagidir (codval
33). Konkret olaraq, bu naticalor onu siibut edir ki, eyni hassas-
liq doracasine malik olmalarina baxmayaraq, hormonal balan-
sin doyisilmasi tirtil diapauzasinin yalniz 30,0% pozulmasina
sobab olur. ©lds olunmus bu malumatlar onu gosterir ki, tirtil
diapauzasiin formalagmasi vo tonziminds yuvenil hormonlari
ilo yanasi, digor hormonal nozarot mévcuddur, yani hormonal
tonzimin kompleks xarakterli olmasini inkar etmik olmaz.

Kolom sovkasina daha dorin va dayaniql pup diapauzasi
xasdar (codval 33). Sovkalardan forqli olaraq, ag koponoklords
(Pieridae) kritik yasda yuvenil hormonlarinin balansinin pozul-
masi, fardlarin hayat surakliyinds ciddi doayisikliklor amala go-
tirmir (yalniz fenoksikarb 0,0001%-li mahlulu turp kopanayin-
do 12 giin toskil etmisdir). Qis diapauzasini kegiran bu névlarda
fenoksikarb yuvenoidi 100,0% bu halin pozulmasina gotirib
cixarir. On yiiksok effekt ag koponoklords geyds alinir: 87,5-
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98,0% diapauza aradan galdirilir. Kalom sovkasi {igiin bu effekt
yalmiz 17,0-20,0% toskil edir.

Maraqlidir ki, altozarla miidaxilo név mansubiyyatindan
asili olmayaraq, diapauzanin formalagsmasini hissali sokildoa
pozur: kolom sovkasi vo Pieridae —do diapauzanin aradan
qaldirilmasi 35,0-37,0% fordlords miisahidos edilir (cadval 33).

Belaliklo, eksperimental naticalor onu gostarir ki, yuve-
nil hormonlarinin titrinin sitini yolla doyisdirilmasi zamani
zorarvericilarin ndv mansubiyyati, hossasliq daracasi ilo yanas,
onlarin konkret preparata qarsi cavab reaksiyalarinin miixtolif
oldugu nazors alinmalidir. Homin amillari nozars almagq sorti ilo
belo bir fikri dogigliklo tosdiglomak olar ki, yuvenilizasiya dia-
pauzani ya tamamilo aradan galdirir, ya da hissali sokilds po-
Zur.

Demoali, yuvenil hormonlarinin asas rolu va istiraki
bilavasito diapauzagabagi marholonin formalagmasi ilo baghdir.
Qeyd olunmus miibahisali adobiyyat molumatlari vo hazirki
eksperimentlorin naticalorinin dogiqlosdirilmasi Gg¢ln yuvenili-
zasiyanin biokimyavi effekti miayyanlogmoalidir.
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FOSIL Il

HORMONLAR VO ONLARIN ANALOQLARININ
MUBADILO PROSESLORINO TOSIiR MEXANIZMLORI

Hormonlar hosorat organizmindo maddslor mubadilosi-
nin inteqrasiyasini hayata kegirir, yoni organizmin muxtslif or-
gan vo toxumalarinda gedon kimyavi reaksiyalarin qarsiligl ol-
agasini va tabeliyini tonzimlayir. Mixtslif hormonlarin tasiri al-
tinda zllal vo nuklein tursularin miibadilo proseslori hoyata ke-
¢ir. Bu baximdan, steroid hormonlar1 hagoratda genomun ekspr-
essiyasinin tonzimlonmasinds miihiim rol oynayir. Bu zaman
ekdisteroidlorin tasirina qars1t hadaf-toxuma hticeyralarinin ca-
vab reaksiyas1 tomin olunur. Lakin hasarat ontogenezinds min-
lorlo genin foalliginin genetik ekspressiyast vo koordinasiyasi-
nin nazarati, molekulyar saviyyado, demak olar ki, todqiqg olun-
mamusdir. Hagarat hiiceyralorinin bdylims vo differensiasiyasi,
sonradan ixtisaslasmasi ekdisteroidlor torofindon tonzimlonir,
yani hiiceyralora muoayyan marhals vo inkisafin sonraki fazala-
rinda is proqrami bu hormonlar tarafindan verilir. Ona goro do
hosaratin inkisafinin miixtalif morhalalorinds eyni hiiceyralor
steroid hormonlarin istirakina miixtalif clr reaksiya gostoririlor
(Riddiford, 1984).

Maraqlidir ki, bu zaman ekdisteroidlorlo yanasi, yuvenil
hormonlar1 da inkisafin proqramlasdirilmasinda mihim rol oy-
nayirlar. Demali, hogorat organizminds zilal va nuklein tursu-
larinin miibadilo proseslari bilavasito ekdisteroidlor vo yuvenil
hormonlari tarafindan tonzimlanir.

Adoton mubadilo proseslorinin gedisindo hormonlarin
istirak1 vo tasirini miayyanlosdirmak istigamotinds todgigatlar
ham tam organizm, hom do toxumalar saviyyasinds asasan do
piy cismi, hipoderma, tipircak vazilari vo imaginal disklorda,
hlceyrs kulturalarinda aparilir.
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Bu tadqiqatlarin naticalori gostarmisdir ki, hogaratin hii-
ceyra kulturalari hormonlarin tasirine garsi daha yiiksok hossas-
liga malikdir, ona goro do genetik foalligin tonziminds hormon-
larin istiraki bu yolla Oyronilir. Artiq stibut olunmusdur ki,
hormondan asil ziilallar hiiceyralorin morfoloji doyisikliklorin-
do miihiim rol oynayirlar (Couderc, 1980; Berger et al., 1981;
Couderc et al., 1983).

Analoji yolla steroid hormonlarin hiiceyro membranasi-
nin glikoproteinlorinin sintezinds rolu mioyyanlosmisdir (Fi-
lippovic, Kutuzova, 1985). Belo ki, ekdizon, ekdisteron va po-
nasteron A ilo hiiceyrs kulturasinda lizosomun xarici membra-
ninin glikoproteinlarinin torkibinds doyisikliklor mioyyan edil-
misdir (Dennis, Haustein, 1982).

Inkisafi tam cevrilmo yolu ilo bas veran hosorat névlor-
indo imaginal disklorin zulallarinin sintezinds ekdisteroidlarin
rolu tadqiq olunmusdur. Malumdur ki, imaginal disklor differ-
ensiasiya olunmamis hiiceyralor qrupundan formalasir vo embr-
ional fazaya aid olan bu struktur elementi tirtilin biitiin inkisafi
boyu proliferasiyaya (boyiimayo) ugrayir. Imaginal disklordan
imagonun orqanlarinin formalagsmasi steroid hormonlarin noza-
roti altinda bas verir. Bir ¢ox todqiqatcilar ekdisteroidlorin tosiri
altinda bas veran biokimyoavi cevrilmoalori todgiq etmok Ggun
homin disklordan istifads edirlor.

Askar edilmisdir ki, ekdisteroidlo tosirdon 1-2 saat sonra
disklords ziilallarin sintezindo doyisikliklor bas verir. Ekdiste-
ronla tosirdon 4 saat sonra iso ganadlarda olan imaginal disklor-
do iki ziilalin biosintezi prosesi doyisilmisdir. Bu zaman digor
zilal grupunda sintez prosesi yalniz 12 saatdan sonra [-ekdi-
zonun tosiri altinda bas vermisdir.

Stibut olunmusdur ki, drozofilanin (Diptera) izols edil-
mis tliplircok vazilorinin xromosomlarinda 3-saatliq fasilodan
sonra 20-hidroksiekdizonla ekspozisiya, sonra amala galon puf-
larin ardicilhiginda doyisikliklor amalo gatirir (Ashburner, Rich-
ards, 1976 a,b). Belo ki, ilkin puflarin omalo galmasi ekdistero-
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nun bilavasito tasirinin naticasidir va bu, ilkin puflarin reqres-
siyaya ugradan vo sonraki puflarin yaranmasini tezlosdiron zU-
lallarin sintezino sobab olur. Bu zaman ilkin puflar zulal moh-
sullar1, steroid-reseptor komplekslorin amolo goalmasini tomin
edon steroid hormonlarin reseptorlaridir. Bu ziilallarin sintezi
yalmz ekdisteronun istiraki ilo hoyata kecir. Giman edilir ki,
ekdisteronla ilk tosir zamani tirtil glikoproteinlarinin biosintezi-
no noazarat edon genlorin (puflarin) qrupu foallasir. Belo bir
natica olds edilmisdir ki, bir sira puflarin amologalma proses-
lori, spesifik sekretor ziilallarin ifrazi {i¢iin lazim olan nuklein
tursularinin sintezinin siirati artir (Nakano, Natori, 1978; Fre-
squez, 1979).

Bozi hosoratda ekdisteron vasitasilo pufingin induksiyasi
prosesindo geyri-histon ziilallarin amintursulu radikallarinin
(metillosmo vo fosforlasma zamani) modifikasiyast agkar olun-
musdur.(Legarelli-Schmidt, Goodman, 1981).

Molumdur Ki, hagaratin piy cismi, onurgalilarin piy to-
Xumast va garaciyarin bazi funksiyalarini yerina yetirir. Ona
gora do bu organdan, morfogenetik hormonlar — ekdizon va yu-
venil hormonlarinin tasirini 6yronmak U¢lin oan yaxsi eksperi-
mental sistem kimi istifado edilir. Mioyyon edilmisdir ki,
drozofilanin 3-cii yas siirfolorinin piy cismi kulturasinda LCP-2
va P; genlori, ekdisteronun tosiri altinda giiclii ekspressiyaya
ugrayir, noticado bu genlorin transkriptlorin say1 artir. Bu
zaman ekdisteronun maksimal induksiya effekti, tasirdon 2 saat
sonra geydo alinmisdir vo burada omoalo goalon transkriptlorin
uzunlugu in vivo soraitds olanlarla eyni olmusdur (Nakanishi,
Garen, 1983).

Huiceyravi proseslorin biokimyasi va kutikulanin omala
galmasinds ekdizonun morfogenetik rolu otrafli sokildos tlitiin
haf kopanayi (Manduca sexta) tirt1 va puplari tizorinda dyronil-
misdir (Riddiford, 1984). Molum olmusdur ki, ekdisteron va
YH-in istiraki ilo sintez olunan epidermis ziilallar1 20-
hidroksiekdizonun tasiri altinda sintez olunan ziilallardan farg-
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lonir. Homin forgliliyin asas sabobi moalum deyil, bels ki,
sonradan sintez olunan bozi ziilallar, kutikulyar olmamuslar.

Hosoratlarda, digor heyvanlarda oldugu kimi, ehtiyat zii-
lallarin sintezino noazarat edon hormonal sistem faaliyyat gosto-
rir ki, homin sistemin todgiqi naticosinds hasorat hormonlarinin
tosir mexanizmina dair shomiyyat kasb edon molumatlar slds
edilmisdir.

Molumdur ki, vitellogeninlorin biosintezinin foallas-
masinda ekdisteron istirak edir (bax: 11.3). Siibut olunmusdur
ki, ekdisteron vitellogeninlorin piy cismi vo 6rtiikk toxumalarin
hlceyralorinds biosintezi ugin vacib olan transkriptlorin top-
lanmasini giiclondirir, lakin bagirsaq, malpigi borulari, toxum-
luglar vo yumurtaliglarin hiiceyralorino tosir gdéstoarmir. Hor-
monun erkak fordlora inyeksiyasindan 24 saat sonra mRNT —
nin toplanma dinamikasina dair todqiqatlarin naticalori stibut
edir ki, bu zaman vitellogeninlorin biosintezi ham transkrip-
sion, ham do posttranskripsion saviyyads tonzimlanir (Filippo-
vig, Kutuzova, 1985). ©ksina, drozofilanin erkok fordlarinin in-
Kisafin birinci {i¢ giiniindo YH analoqu ils islonilmasi, piy cis-
minds noa sariliq ziilallarinin sintezinds hiss olunan doyisikliya,
no do onlarin genlorinin transkriptlorinds foallasmaya sobob
olmamusdir (Shirk et al., 1983).

Ekdisteroidlorin DNT-nin sintezins tosiri hagqqinda mo-
lumatlar ¢ox azdir. Lakin ekdisteroidlorin qabiqdoyisma Vo me-
tamorfoz hormonlar1 oldugu ii¢lin onlarin hiiceyralorin multi-
plikasiyasi, metamorfozu hoyata kecirmok t¢iin DNT-nin bio-
sintezinin hacmi va tempi ilo bagliligi masalalorinin arasdiril-
mas1 shamiyyat kasb edir.

Ikiganadlilarin (Diptera) hiiceyra Xottlori izorinds apari-
Imis todgiqgatlar naticasinds muoyyan olunmusdur ki, ekdiste-
ron hiceyranin morfologiyasinda miithiim doyisikliklorin bas
vermosini induksiya edir. Belo ki, ekdisteronun 10® qatiligi,
hiiceyralorin bolinmasinin garsisini almis va 6lgllarinin anor-
malligina sobab olmusdur.
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Nisanlanmis timidinin DNT-ya daxil edilmasi yolu ils
hiiceyralorin bélinmasinin asas sobabinin DNT-nin replikasiya-
smin zaiflomasi oldugu siibut edilmisdir (Rosset, 1978; Best-
Belpomme, Courgeon, 1980).

Hosoratin imaginal disklori zorinds aparilmis todgigat-
larin naticasinde malum olmusdur ki, morfogenez prosesindo
hormonun optimal gatiliginin saxlanmasi, normal differensiasi-
yanin hoyata kecirilmosi ¢tn vacibdir. Huceyralorin differen-
siasiyasinda yeni marhalonin formalagsmasindan avval DNT-nin
miqdar1 artir vo sonradan mitozlar baslanir. Gostorilmisdir ki,
un xirildaq bocayi Tenebrio molitor-un son yas siirfolorinda
DNT-nin sintezi zamani 2 pik qeyds alinir: birinci pik mitozla
assosasiya olunursa, ikinci arttmin mitozla alagoasi olmur (Dela-
chambre et al., 1980). Bu zorarvericinin pup inkisaf marhalo-
sindo DNT-nin sintezi, tirtil pikindo oldugu kimi, pup mitotik
dalga ilo Ust-Usto diisiir.

Manduca sexta-nin son yash tirtillarinda DNT-nin
sintezi, hiiceyra bélinmasindan avval misahids edilir vo DNT-
nin epidermal sintezinin yeni artimi iso hlceyralorin yenidan
programlasmasi ilo Ust-lUsto diisiir. Umumiyyatlo, bu névds
DNT-nin sintezinin morhalalari ilo ekdisteroidlorin titrinin
artmasi arasinda zoif korrelyasiya qeydo alinir.

Molumatlarin analizi onu siibut edir ki, ekdisteroidlorin
titrinin asag1 soviyyasi DNT-nin sintezini stimulo edir, oksins
yuksok soviyyasi prosesin tocrid olunmasi ila naticalanir.

Qabiqdayismo hormonlarinin DNT-nin sintezins tasirina
dair molumatlar ziddiyyatli olsa da mixtalif toxumalarda (Gryl-
lus bimaculatus timsalinda) DNT-nin sintezinin hami ilo ekdist-
eroidlorin titri arasinda oalagoni 0yronmislor (Romer, Eisenbeis,
1983). Bu muslliflar, hormonal statusa cavab veran va todgiq
olunmus toxumalar1 3 kateqoriyaya bolmiislor: 1) DNT-nin
sintezi ilo ekdisteroidlorin soviyyasi arasinda asililiq olma-
yanlar - sinir sistemi, orta bagirsaq, qonadalar vo hemositlor;
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epidermisl

trachea

Sakil 67. Gryllus bimaculatus-un 3-cii yas siirfalorindo DNT-nin sin-
tezi ilo hormonun titrinin maksimumlari(diaqonal zolaglar)arasinda
alagoa(Romer, Eisenbeis, 1983-2 gra):abs.oxu. gabigdeyismadon sonra yas;
ord..oxu:niganlanmig hiiceyralorin migdar1 %-Ia
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2) DNT-nin sintezinin  saviyyasi ilo  hormonal
maksimum arasinda mioyyan olage olanlar - ortiik toxumalari,
traxeyalar, arxa bagirsaq (rectum), piy cismi vo malpigi boru-
lar;; 3) aydin sokildo gabigdoyismo hormonlari ilo DNT-nin
sintezi arasinda tors miitonasib asililiq olanlar — 6ndos vozilori
(PTV) va enositlar.

Bir ¢ox todgiqatlarin naticalorina gors, ekdizonlar RNT-
nin sintezini stimuls edir (Filippovic, Kutuzova, 1985). Muoay-
yon edilmisdir ki, RNT-nin sintezindo hormonal effekt, hosora-
tin inkisaf etdiyi fazadan asilidir. Hormonla induksiya olunmus
RNT-nin sintezi, shomiyyatli doracods ham hormonun titrin-
don, ham ds hormon reseptorlarinin sayindan asilidir. Belo Ki,
ekdisteron Sarcophaga peregrina-nin piy cismi va tlpircok
vazilarinin niivalarinde RNT-polimerazanin foalligini induksiya
edir. Bu zaman ribocomal RNT-nin sintezinin foallasmasi hago-
ratin miixtalif toxumalarinda ekdisteronun ilkin tasirinin mumi
prosesi ola bilar.

Belo hormonal tasir, genetik programa miuvafig olaraq,
spontan yolla hayata kegirilon tirtil toxumalarinin sonraki dif-
ferensiasiyasinin iso salinmasi anidir (Nakano, Natori, 1978).

Yuvenil hormonlar: vo onlarin analoglarinin hogoratda
maddolor mubadilosing tosiri mosalalorinin todgigine metodik
baximdan 2 ciir yanasilir. Birinci yanagmada, miixtalif név ho-
soratda ontogenezi boyu maddalor mibadilasinin saviyyasi vo
endogen YH-in titrinin miiqayisali analizi hayata kegirilir. Bu
yanagma, hogoratin yalniz miioyyon kritik inkisaf dovrlorindo,
yani YH-1n maksimal vo minimal titrlarinds effektivdir.

Ikinci yanasma, olave vozilorin (c.a.) allatektomiyas,
ekzogen YH vo onun analoglar ilo midaxilo vo sonradan bas
veran biokimyavi doyisikliklorin test-obyekt izarinds analizin-
don ibaratdir. Bu metodik yanasmada ¢ox vaxt kimyavi allato-
ektomiyadan, yani endogen YH-1n moanbayi olan corpora allata
vazilarinin prekosen (ona hassas olan novlards) va ya digor al-
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latotropinlor va ya proallatosidinlor vasitasilo pargalanmasindan
istifads olunur.

Molumdur ki, YH-1n tosiri hasorat organizminds zilal,
nuklein tursulari, karbohidratlar, yaglar (lipidlarin) mibadilasi-
ni ohato edir. Belo ki, Gryllotalpa gryllotalpa-nin allatektomi-
yasindan, yoni alave vozilor ¢ixarildigdan sonra yaglar, xoleste-
rin vo glikogenin timumi fraksiyalarinin miqdari artmigdir. Bu
zaman ziilallarin imumi miqdari, turs fosfatazanin foallig1 iso
ohamiyyatli doracads azalmisdir (Mandal, 1982). Oksino, intakt
hosoratlarin YH-1n analoqu ils islonilmasi yaglar, xolesterin, ql-
ikogenin miqdarinin azalmasi vo ziilallarin miqdari, turs fosfa-
tazanin foalliginin artmasina sobob olmusdur.

Stibut olunmusdur ki, bazi hasorat névlarinds feromon-
larin biosintezi, YH vo onun analoglarinin tasiri altinda giiclo-
nir (Bridges, 1982). ©ksing, Platynola stultana —nin mayalan-
mamus disi fordlorinin YH-1, YH-II, YH-1II vo altozarla topikal
tosir, feromonlarin ifrazin1 asagi salmisdir (Webster, Carde,
1984).

Hesab edilir ki, yuvenil hormonlar1 hogoratin goxalmasi
ilo olagodar olan davranis reaksiyalarinin doyisilmoasinin bio-
Kimyavi mexanizmlarinds do istirak edir. Adaton yuvenil hor-
monlarmin biokimyavi tasir mexanizmlorini todgig edon zaman
onlarin sintetik analoqglarindan istifados olunur. Bels ki, bu bir-
losmaloar, tobii hormonlara nisbaton in vivo soraitdo daha stabil-
dirlar va Gstlin effekto malikdirlor.

Qeyd etmok lazimdir ki, YH va onun analoglarinin
(YHA) amin tursularin ¢evrilmo proseslaring tasiri barado mo-
lumatlar mohduddur. Cox vaxt YH vo YHA-nin amin tursularin
mibadilasina tasiri, tirozin mubadilasinds bas veran doyisiklik-
lorlo alagalondirilir. Gostarilir ki, yuvenil hormonlar1 tirozin ilo
protekatex tursusu arasinda biosintetik yolun faaliyyatinoa tasir
gostorir (Shaaya, Sekeris, 1970). Periplaneta americana taraka-
ninin imaginal fazanin avvalinds allatektomiyasi, toxumalarda
sidik tursusunun artmasma sabob olmusdur. Tut ipakqurdu
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Bombyx mori tirtillarinda triptofanin miibadilosine metapren
analogunun tasiri tosdiq olunmusdur (Ohashi et al., 1983).
Gorunar ki, YH-n tadqiq olunmus amin tursularin miibadilasi-
na tosiri, bagqa birlogmoalorin vasitasilo hayata kegir.

Yuvenil hormonlarinin zulallarin mubadilasing, asasan
do biosintezine tosiri daha otrafli yronilmisdir. Ilkin marhaloda
aparilan todgigatlarda osason nisanlanmis amin tursularindan
istifads olunmugdur. Malum olmusdur ki, boyiik un xirildaq bo-
coyi Tenebrio molitor puplarinda YH vo onun analoglari
tirozinin sintez olunan ziilallarin torkibino daxilolma prosesini
ingibirlosdirir. Halbuki leysitinin daxil edilmasi avvalki
soviyyado qalir (Zlan et al., 1970).

flan omokdaslari ilo birgs (1970) apardig: todgigatlarin
naticasindo askar edilmisdir ki, kutikulyar ziilallarda amin tur-
sularmin nisbatinin doyisilmasi, sonraki inkisafin (pup vo ya
imaginal) xarakterini muoyyonlosdirir. Lakin Andersenin (An-
dersen, 1976) todgiqatlarinin naticalori bu malumatlarin dogru
olmadigini gostordi. Belo ki, Tenebrio molitor-un pup va yetkin
fordinin kutikulasinin ziilallarinda tirozin ilo leysinin nisbati
basqa ciir olmusdur. Yuvenil hormonlarinin in vitro soraitds ip-
okayiran vazilorin ziilalina nisanlanmis salaflorin daxilolma fo-
alligina tosiri tadgiq olunarkan askar olmusdur ki, YH nisanlan-
mis qlisinin daxil olmasina mane olur.

Yuvenil hormonlarinin tosiri altinda hosorat toxumasin-
da zilallarin migdarimin doayisilmasi adaton metamorfoz va vi-
tellogenez proseslori ilo olagadar olur. Yuvenil hormonu
analoqu ilo hagaratlarin ekzohormonal tasiri, hemolimfada ¢ox
vaxt ziilallarin migdarinin azalmasi ilo miisayiat olunur. Masa-
lan, Spodoptera litura sovkasinin tirtillarinin altozid yuvenoidi
ilo islonilmasi, hemolimfada 24 saatdan sonra zilal fraksiyala-
rinin 16-1, yoxlama variantinin 19-u ilo migayisads azalmasi vo
48 saat kecdikdon sonra iso hemolimfada ziilallarin imumi
miqdarinin yenidon azalmasina sabab olmusdur (Sundaramu-
rthy, Mushtag, 1978). Altozarin tosiri alttnda Bombyx mori-nin
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piy cismindo zilallarin miqdarinin  azalmast miisahido
edilmisdir (Rawash et al., 1977).Altozid yuvenoidi tut ipok-
qurdunun piy cisminds ehtiyat ziilallarin effektiv ingibitoru
kimi ¢ixis etmisdir. Ziilallarin sintezino YH vo yuvenoidlarin
ingibirlogdirici tosiri drozofila vo agcaganadlarin (Aedes
aegyptii) imaginal disklorinds miisahido olunmusdur (Fristrom
et al., 1976). Eyni zamanda yuvenoidin tesiri altinda ipakqurdu
tirtillarinin  piy cismindo Vo bagirsagin divarinda ziilallarin
miqdarinin shomiyyatli dorocodo artmasi gqeyd olunmusdur.
Homin organlarin ziilallar1 sonradan ipakayiran vozida fibroin
vo serisinin sintezino istifade olunur. YH-I tesiri altinda
Melanophus sanguinipes erkoklorinin olava cinsi vozilarindo
ziillalin sintezinin stimulyasiyasi vo toplanmasi bas vermisdir
(Venkatesh., Gillott, 1983).

Yuvenil hormonlariin genomun transkripsiya faalligina
tosirinin molekulyar mexanizmlarinin dyronilmosi zamani an
olverigli model, hogorat organizminds vitellogeninlarin sintezi-
dir. Hosorat sinfinin demok olar ki, bltin dastolorinds YH-1n
vasitasilo vitellogeninlarin sintezinin tonzimi tadqig olunmus-
dur. Belo ki, Locusta migratoria (Chen, 1976), Leucophaea
maderae (Della-Cioppa, Engelmann, 1984) piy cismindos vitel-
logenin sintezino YH vo yuvenoidlorin induksiyaedici tosiri
muoyyoanlosmisdir.

Coyirtkoa Locusta migratoria-nin piy cismindo vitelloge-
nez DNT-nin sintezinin glclonmasi va hiiceyralarin poliploid-
losmasi soraitindo bas verir. Bu zaman prekosen vasitasilo
mudaxila, YH-in moanbayi olan slava cisimlorin parcalanmasi
Vo vitellogenlorin sintezinin garsisinin alinmasi ilo naticalonir,
DNT-nin sintezi vo piy cismi hiceyralarinin poliploidlogmasi
tormozlanir. Fors olunur ki, yuvenil hormonlari bu noviin piy
cismindo ziilallarin sintezi prosesina nazaroti, genlorin amplifi-
kasiyasi, yani xromosom DNT-nin olava hissalarinin amals-
golmasi hesabina hoyata kegirir ki, bu isa huceyralarin slava
bolinmosinin tolob olunmadigi soraitdo ziilali sintez edan

273



sistemin ingredientlorinin islomasini tomin edir (/rvine et al.,
1980).

Yuvenoidlorin tosiri altinda vitellogeninlorin sintezinin
siratlonmasi bir ¢ox hasarat ndviindo moasalon, Locusta migra-
toria, Leucophaea maderae, Oncopeltus fasciatus, Diploptera
punctata izarindo miosyyanlosmisdir. Belo ki, metaprenin tasiri
altinda Locusta migratoria gayirtkasinin piy cisminds vitelloge-
ninin sintezinin sirati in vitro soraitdo artmusdir (Abu-Hakima,
1981). Molum olmusdur ki, YH ¢oayirtkonin vo tarakanin piy
cisminda (sokil 68) ham in vivo, hom ds in vitro soraitlords vi-
tellogeninin sintezi zamani vitellogenin genlarinin transkripsion
foalligini tonzimlayir (Chen et al.,1979;lyengar, Kunkel, 1995).
L T p——
— Sokil 68. Blattella germ-
. anica-da follikulalarin in-
L Kisafi dovriindo CaM tran-
skripsiyast vo YH torofind-
on tonzimlonmosi (/yeng-
201 amets | ar, Kunkel, 1995-> gora):

' ord.oxu — CaM transkripsiya-
si/piy cismi vahidins; g0-g4
gidalandirilmadan sonraki giin-

= B lor, -f — ac fordlor, -YH- bas his-
! sasina ligatura goyulmus fordlar,
—

10

+YH - yuvenil hormonu daxil

: =) edilmis fordlor
20 o @@ g3 g4 -t YH +YH

Tasir formas:

Tirt1l vo imaginal fazalarda Oncopeltus fasciatus-un yu-
venoidlo topikal tasirin naticalori stibut edir ki, yuvenil hormo-
nu piy cismi vo yumurtaliglarda vitellogenin sintezini yalniz
imaginal gqabigdoyismodon sonra induksiya eds bilor. Mioyyon
edilmisdir ki, YH-in tasiri naticasindo imaginal genomun rep-
ressiyasinda istirak edon geyri-histon ziilalin DNT ilo olagoesi
zoiflayir va o, xaric olmus geyri-histon zilallar torkibindo mi-
sahido olunur.
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Yuvenil hormonlari piy cismindo vitellogenezi vo yumu-
rtaliglarda geyri-spesifik ziilallarin sintezini tonzim etmoakdon
basga, hemolimfada oositlor torafindon vitellogeninlorin moni-
msanilmasina do nozarat edir. Bu proses follikulyar epitelinin
foallagsmasi yolu ilo hayata kecir (Ferenz, Kaufner, 1981). Rh-
odnius prolixus triatomidinin oositlorinin  follikulyar epi-
telisinda hiiceyroarast masamolorin YH torafindan tonzimlon-
mosi in vitro soraitdo muoyyanlosmisdir. Malum olmusdur ki,
YH-m homin taxtabitinin follikulyar epitelisino tosiri Na*, K",
ATF-aza vasitasilo hoyata kegir.

Umumiyyatlo, hasorat organizminds yuvenil hormonla-
rinin zilallarin sintezino tosiri inkisafin miioyyan morhalasinds
spesifik funksiyalarin amalo golmasini guclondirmoklo mahdu-
dlasar.

Yuvenil hormonlar1 vao yuvenoidlarin hosorat organizm-
indo DNT-nin sintezins tasiri haqqinda ilk malumatlar Slama
va b. torafindon (Slama et al., 1974) torafindon Gmumilasdiril-
migdir. Siibut olunmusdur ki, yuvenil hormonlar1 hogorat toxu-
malarinin ¢goxunda imagoqgabagi marhalolordo DNT-nin replika-
siyasina, hatta hormonun maksimal saviyyads oldugu doévrlords
bels, ciddi tasir gostormir, lakin yetkin disilorin follikulalarinda
DNT-nin sintezini stimulo edir. Hazirda da bu noticalor 6z
quvvasinds galir va yeni molumatlarla zonginlosmoamisdir.

Molumdur ki, Leucophaea maderae-do olavea vazilorin
(c.a.) ¢ixarilmasi disi fordlorin yumurtaliglarinin follikulyar hii-
ceyralorindo DNT-nin, piy cisminds isa vitellogeninlorin sin-
tezinin zaiflomasi ila naticalonir (Chen et al., 1979; Koeppe et
al., 1980). Allatektomiya olunmus fardlora YH-I ilo inyeksiya
DNT-nin sintezi va hiiceyralarin poliploidlagsmasinin giiclonma-
sina sabab olur.

Qeyd etmok lazimdir ki, Antheraea polyphemus-da yu-
venil hormonu DNT-nin sintezino va hiceyralorin prolifera-
siyasina spesifik tasir gostormomisdir (Koeppe et al., 1980).
Bombyx mori-nin tirtillarina YH-I ilo inyeksiya piy cisminds

275



DNT-nin soviyyasino tosir gostormomisdir, yalniz ipokayiran
vazilordoa onun sintezini shamiyyatsiz doracods ingibirlosdir-
migdir. Manduca sexta-nin epidermal huceyralorindo YH-in
istirak etmoamasi, hipodermanin pup potensiyasina malik olmasi
ilo naticolonmisdir vo bu da DNT, RNT, ziilallarin sintezinin
guclonmosi ilo saciyyslonmisdir (Filippovig, Kutuzova, 1985).

Demoli, hagorat organizminds YH vo onun sintetik ana-
loglarinin DNT-nin sintezins tosiri, toxuma- vo fazaspesifikliyi-
no malik xarakter dasiyir.

Hosorat kulturasinda YH vo analoglarinin ribonuklein
tursularinin sintezina tosiri tadqiq edilmis vo miayyan olmus-
dur ki, YH-I, metopren, farnezol RNT-nin sintezini ingibirlos-
dirir. Belo ki, bu birlosmalar, drozofilanin hiiceyra strukturunda
RNT-nin sintezina vo imaginal disklorin béylmasina gucli in-
gibirlogdirici tosir gostormisdir. RNT-nin yuvenilizasiyadan
sonra sintezinin ingibirlosmasinin asas sobabi, ziilallarin bio-
sintezinin tormozlanmasi ilo olagodardir. Molum olmusdur ki,
pulcugqanadlilarda hiiceyra kulturasi saviyyasindo ziilalin vo
RNT-nin sintezi YH-n tasirindon sonra ingibirlasir. Bu molu-
matlara asasen bels bir fikir irali surdlir ki, RNT-nin sintezinin
ingibirlosmoasi, polisomlarin pargalanmasi ilo bagli ola bilor
(Himeno et al., 1979). Siibut olunmusdur ki, aktomisin-D vasi-
tosilo DNT-nin sintezinin ingibirlosmasi, hogoratin hiiceyra kul-
turasinda RNT-nin amolo golmasino tasir edir.

Fristrom va b. (Fristrom et al.,1976) Drosophila mela-
nogaster-in imaginal disklorindo RNT-nin sintezino YH-1II ilo
tosirino dair tocriibalorindon asagidaki qanunauygunluglart for-
malasdirmisdir:

1) YH-I11 RNT-polimerazanin foalligini giiclondirir;

2) RNT-polimerazanin foalliginin artmasi ziilalin sintezi
ilo olagasi yoxdur, Na*, K*-dan asili olan ATF-azanimn foallig
ilo baghdir. Na*, K*-dan asili olan ATF-aza uridinin nagl olun-
masim giiclondirir ki, bununla da RNT-nin sintezini gticlon-
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diron vo RNT-polimerazanin reaksiyalarinin hoyata kegmosini
tomin edon soraiti yaradir.

Tut ipakqurdunun (Bombyx mori) tirtil fazasinda 5-ci
yasa qabiqdoyismadon sonra yuvenilizasiya, ilkin marholoda
ipokayiran vazilorin bdyumasi vo ziilalin, RNT-nin sintezinin
guclonmasine, sonradan optimal saviyysys enib, fazanin so-
nunda DNT ilo birlikda kaskin suratds artmasina sobab olmus-
dur. Yuvenil hormonunun ekdizonla birlikdo ipakayiran vozilo-
rin faaliyyatinds rolu aragdirilarkon malum olmusdur ki, hamin
vazilar, asasan YH-in spesifik hodofidir. Tirtillara 5-ci yasin ov-
valinda yuvenoidls tesir olunmasi, vazilarin faaliyyatina stimu-
loedici effekt verir, lakin homin yasin sonunda ekzohormonal
mudaxils ipayin sintezi prosesini tormozlayir.

RNT-nin sintezinin yuvenil hormonlar: torofindon sti-
muls edilmasi Calliphora erythrocephala (Karlson,1971), Lo-
custa migratoria (Rinterknecht, Roussel, 1978) fordlorinin piy
cisminda nuvalar saviyyasinds miiayyanlosmisdir. Locusta mig-
ratoria-nin piy cismindo YH va metopren vitellogeninlor va vi-
tellogenin-mRNT-nin toplanmasi prosesini stimulo etmisdir.

Molumdur ki, yuvenil hormonlar1 Galleria mellonella-
nin degenerasiyaya ugrayan ipokayiran vozilorinds RNT-nin
transkripsiyasini  stimullagdirir  (Crzelak, Szczesna, 1982).
Muoalliflor bu névds vazilarin transkripsion faalliginin regenera-
siyasina YH-1n tasiri mexanizmini izah etmays ¢alismislar vo 2
forziyyani irali siirmiislor. Birinci forziyysys gors, yuvenil hor-
monlar1 birbagsa gabigdoyismonin mMRNT-nin transkripsiyasini
stimuls eda bilarlor. Ikinci halda, YH-1n xromatin strukturunun
saxlanmasma imkan yaratmaqla, digor amillorin vasitasils,
transkripsiyanin giiclonmosine sorait yaradirlar. Bu farziyyslo-
rin hansiin daha diizgiin olmas1 halo malum deyil.

Beloliklo, yuxarida togdim olunan molumatlar ziddiyyat-
li olsa da YH va onun sintetik analoqglarinin transkripsiya pro-
seslarina ohomiyyatli darocodo tasir gostordiyi barods siibho
dogurmur.
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Yuvenil hormonlar1 vo yuvenoidlorin tosiri altinda kar-
bohidratlar, yani glikogen, monosaxaridlor vo onlarin ¢evrilma-
larinin mohsullart olan birlosmalarin torkibinds doyisikliklor
bas verir.

Askar olunmusdur ki, allatektomiya hogoratin piy cis-
minda glikogenin toplanmasi ilo naticalonir. Tut ipakqurdunun
5-ci yas tirtillariin alava vazilorinin ¢ixarilmasi, yumurtalarda
glikogenin migdarinin artmasina sobob oldugu halda, hemolim-
fada sokarlarin saviyyasinin asagi diismasine gotirib ¢ixarmisdir
(Morohoshi et al., 1969).

Pyrrhocoris apterus- un disi fardlorinds kardial (c.c.) va
alavs (c.a.) vazilarin gixarilmasi dos azoalalori, piy cismi vo bag-
1rsaq divarinda glikogenin miqdarinin artmasi, hemolimfada iso
sorboast sokarlorin soviyyasinin azalmasina sabab olur.

Aedes aegyptii agcaqanadinin 4-cii yas siirfolorino meto-
prenlo tosir naticasindo hemolimfada glikkozanin qatiliginin
ohamiyyatli saviyyads artmasi vo 24-saatlag puplarda bu gosto-
ricinin azalmasi gqeyda alinmisdir (Gordon, Burford, 1984).

Bombyx mori tirtillarinin metoprenlo yuvenilizasiyasi
yoxlama variantina nisbaton tocriibads glikogenin 24-saatdan
96-saatliq variantlarinda miivafiq suratdo artmasina sobab ol-
musdur (Begum et al., 2011)(sokil 69, 70).
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Sakil 69. Bombyx mori-do metoprenls yuvenilizasiyadan sonra gliko-
genin gatihigimin doyisilmasi (Begum et al., 2011-2 g6ro)

278



piy cisminda

Qlyongen (mg /)

voxlama | metopren

yuvenilizasivadan sonra saatlar

[c24 =48 o072 o9 |

Sakil 70. Bombyx mori-do metoprenls yuvenilizasiyadan sonra gliko-
genin qatiligmin doyisilmasi (Begum et al., 2011-2 gora)

Yuvenoidls islonmis siirfalorin piy cisminda glikogenin
miqgdari, yoxlama variantina nisbaton asagi olmusdur ki, miial-
liflorin fikrinco bu, morfogenezin tormozlanmasi ilo slagodar-
dir. Eksperimental yolla siibut olunmusdur ki, yuvenil hormon-
lar1 vo yuvenoidlorin karbohidratlarin metabolizmina tasiri ikin-
ci doracali xarakter dasiyir. Belo ki, YH-1n glikogenfosforilaza,
glikogensintetaza vo karbohidratlarin miibadilasinin digar acar
fermentlorinin foalligina bilavasito tasiri doqiglosdirilmisdir
(Gordon, Burford, 1984).

Molum olmusdur ki, vazilorin allatektomiyasi lipidlarin
do toplanmasina sobab olur. Bels ki, yuvenil hormonlar: Leuco-
phaea maderae, Locusta migratoria-nin piy cismindo lipidlorin
sintezini ingibirlagdirir (Gilbert, 1967; Gilbert et al., 1977; Hi-
I, Izatt, 1974). Eyni zamanda siibut olunmusdur ki, piy cismin-
do toplanmus lipidlarin monimsanilmosi YH olmadigda pozul-
mur. YH-1n lipidlarin sintezins ingibirlosdirici tasiri, piy cismi-
nin lipidlarina nisanlanmis yag tursularinin daxilolma siiratina
goro do tosdiq olunmusdur.

Qeyd etmok lazimdir ki, yag tursularinin sintezi pento-
zafosfat tsiklinin funksiyasi ilo six slagadardir. Ona gora do
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migrasiya edon goyirtkonin erkok fordlorinin piy cisminds
glikoza-6-fosfatdehidrogenazanin faalliginin artmasina sabab
olan allatektomiya, lipidlorin sintezinin artdigi bir soraitdo bas
verir. Eyni zamanda, Krebs tsiklinin fermentlorinin foalligi da
Y H-dan asili olaraq doyisir.

Lipidlorin biosintezino YH va yuvenoidlarin tasirins dair
molumatlar ziddiyatlidir. Lakin forz olunur ki, hosorat organiz-
minds doymus yag tursularinin miqdari ilo YH titri arasinda as-
lilig moévecuddur.Yag tursularinin qatiligmin artmasi, diglise-
ridlarin sintezino va piy cisminds trigliseridlorin akkumulyasi-
yasina sorait yaradir. Oksinog, qatiligin azalmasi bu prosesi ingi-
birlosdirir (Stephen, Gilbert, 1970; Gilbert et al., 1977).

Farnezilmetil efiri vasitosilo Malacosoma phiviale-nin
farat yetkin fordlords gliikkozanin ali yag tursularina ¢evrilmasi
prosesina tasiri, trigliseridlorin sintezinin suratlonmasina gatirib
cixarmisdir. Miioyyon edilmisdir ki, Leucophaea maderae-nin
disi fordlorindo YH piy cisminin hiiceyralorinin endoplazmatik
retikulumunun membranalarinda fosfolipidlarin sintezini stimu-
lo edir. Halbuki, hormonla tasirdon sonra strfalorin piy cismi,
orta bagirsaq vo dos azoalalorinds fosfolipidlorin sintezi doyisil-
momisdir. Bu noviin allatektomiya olunmus disi fardlorinin YH
ilo yuvenilizasiyasi, fosfatidilxolinin torkibino nisanlanmis xo-
linin daxilolma suratini 5 dofo artirmisdir. Fosfatidilxolin, piy
cisminin hiiceyra endoplazmatik retikulum membranasinin asas
fosfolipididir. Demoali, fosfolipidlorin biosintezinds do yuvenil
hormonlari asas rol oynayir.

Maraqlidir ki, Lohita grandis imagolarinin allatektomiy-
asmdan sonra piy cisminds xolesterinin toplanmasi bas verir.
Bu, ekdizonun sintezinin tormozlanmasi ila alagedar ola bilor
(Mandal, Choudhuri, 1982). Yuvenoidlorls topikal tosir allatek-
tomiyanin naticalorini aradan qaldirmigdir. Ona gora do bels bir
fikir irali strtlir ki, yuvenil hormonlar1 hogorat organizminds
xolesterin mibadilasinin tanzimlonmasinda istirak edirlar.
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FOSIL IV

HOSORATDA FERMENTATIV FOALLIGIN
HORMONAL TONZiMi

Haosoratin miixtolif fizioloji hallarinda fermentativ foalli-
ga yiiksok doyiskonlik xasdir. Bu doyiskanlik, heyvanlar alomi-
nin spesifikliyi ila forglonon va otraf mihitin tosirine gars: yiik-
sok hossasliq niimayis etdiron sinfinin nimayandslorindo mad-
dolor mibadilasinin ekoloji plastikliyini vo tez uygunlagma
gabiliyyatini tomin edir. Homin metabolik proseslori program-
lagdiran vo onlara nazarat edoan hormonlar, fermentativ foalligin
tonziminds miihiim rol oynayir. Bu nazarat, aydin sokildo haso-
ratin hormon komponentli toxuma va orqanlarinin tadqiqi zam-
an1 biruza verir.

Hazirda fermentativ foalligin hormonal tonzimino dair
maovcud olan malumatlarin goxusu timumi faalliga tasiri oks et-
dirir. Halbuki, hasorat organizminds hormonal tesirin molekul-
yar mexanizmlorin miayyanlogmasinda an perspektivli istiga-
mot, hormonal signal vasitasilo, ontogenezds vo genomun eks-
pressiyast zamani konkret fermentin c¢oxsayli formalarinin
gOriinmosi vo ya yoxolmasi arasindaki olagenin arasdirilmasi
toskil edir (Verbrat,Whitt, 1975; Korochkin, 1975). ©gar homin
todqgigatlarin naticalori, fermentin goxsayli forma dasti va bu
dostin hiidudunda ayri-ayr1 formalarin nisbatinin hormonlar
torafindon tonzimlondiyini siiblt etss, hasorat organizminds
mubadilo proseslorinin inteqrasiyasi anlayisinda yeni bir sohifa
acilmig olacaqdir.

Miayyanlosmis peptid tobiatli hormonlarin hamisi aden-
ilattsiklaza mexanizmina asasan tosir gostorir. Hogoratin organi-
zminda oktopamin-, dofamin- va serotonin hossasligli adenilat-
tsiklazalar identifikasiya edilmis, xarakterizo olunmusdur (Fili-
ppovi¢, Kutuzova, 1985). Adenilattsiklaza mexanizminin isti-
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raki ilo hormonal effektlorin sonraki realizasiyasi, bazi hallarda
sAMF-asili proteinkinazalar vasitasilo hayata kecirilir.

Locusta migratoria ¢ayirtkanin piy cismindo tsiklik nuk-
leotidlor torofindon faallasdiran proteinkinaza askar edilmisdir.
Homin proteinkinazanin miqdar1 torkibinds adipokinetik hor-
mon olan kardial cisimlorin ekstraktinin tasirindsn sonra artmi-
sdir (Pines et al.,1981). Periplaneta americana tarakaninin piy
cismindo SAMF-asili proteinkinazanin 2 formasi agkarlanmis-
dur: hor ikisi kardial cisimlorin ekstraktinin tosiri altinda stimu-
I5 olunmusdur.

Hosoratlarda bir sira fermentlorin foalligina ekdisteroid-
lor, yuvenil hormonlarin, hamg¢inin onlarin analoglarinin hor-
monal tasirinin xarakteri biitov organizm, izolo olunmus organ-
lar vo hiiceyro kulturalar1 saviyyasinds todqiq edilmisdir.

IV.1. Ekdisteroid-asihqh fermentlar

Bu xususiyyatli fermentlor birinci ¢ sinfin nimayands-
lori arasinda agkar olunmusdur: bunlar oksireduktazalar, trans-
ferazalar vo hidrolazalardir. Birinci sinfo aid olan bozi fer-
mentlorin (ekdizonoksidaza, ekdizon-20-monooksidaza, sitox-
rom P-450 vo NADFH-sitoxrom reduktaza ils) foallig1 steroid
hormonlarin metabolizmi ils slagadardir.

Tam ardicilligi ila tirozin mibadilosinds istirak edan fer-
mentlorin foalligina ekdizonun tasiri Oyronilmisdir. Belo ki, bu
zaman kutikilada bas veran sklerotizasiya proseslori ilo endo-
gen steroid hormonlarin titrinin yiiksalmosi arasinda slags var-
dir.

Molumdur ki, hasarat organizminds kutikulanin sklero-
tizoedici “agenti” xinonlardir ki, bunlar tirozindon amals galir.
Mixtolif inkisaf morhalalorinds tirozin, tirozinaminotransfera-
zanin toasiri altinda n-hidroksifenilpropion t-na cevrilir. Onurga-
lilarin tirozinaminotransferazasi (TAT) klassik model kimi hor-
monal induksiyanin tadqiq olunmasinda istifads olunur. Onur-
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galilarla miiqayisado hagoratda, TAT foallig: istor normada, is-
torsa do hormonun tasirindon sonra zoif tadqiq olunmusdur. As-
kar edilmisdir ki, Phylosamia cynthia ricini-nin 4-cii yasin so-
nunda va 5-ci yasin avvalinda sirfalorinin muxtalif toxumala-
rinda ekdisteron va yuvenil hormonunun analoqu (ZR-515) yu-
venilizasiya tirozinaminotransferazanin foalligin1 stimulo edir
(Hsu Ting-seng, Xie-Wei-jun, 1982).

Hosorat organizmindas stirfo morhalasinin son yasinda ti-
rozin metabolizmi, sklerotizasiya proseslorinin tomin olunmasi-
na yonolir. Tirozinin ilk ¢cevrilmo morhoalosini xinonlarin biosin-
tezi vo ilk reaksiya, onun monofenolmonooksidaza torafindon
tonzimlonon DOFA-nin amalagalmoasi olur (sokil 71,codval 34).
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Musca domestica inkigaf fazalar: Bombyx mori

Sakil 71. Hosoratda tirozindekarboksilaza (1), tirozinaminotransfera-
za (2) vo monofenolmonooksidaza(3), fermentlori foalliginin dinami-
kas1 (Kutuzova, 2006-a g6ra): MFMO - AAq vahid /dog/mq ziilala x10%;
TAT- nmol n-hidroksibenzaldehid /dag/mq ziilala; TDK — ng tiramin/
dag/mq zulala

Calliphora erytrocephala-nin son yas siirfalorinds ekdi-

zonun titri ilo fenoloksidazanin faallig1 arasinda asililigin oldu-
gu miioyyan edilmisdir. Bels ki, hamin névin fenoloksidaza si-
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stemi komponentlorinin otrafli 8yranilmasi zamani askar olun-
musdur ki, ekdizonun titri ilo korrelyasiya, kutikulada lokalizo
olunmus profenoloksidazanin ziilal aktivatoru torafindon hayata
kecirilir (Shaaya, Sekeris, 1965; Shaaya et al., 1991).

Codvaol 34
Bombyx mori —nin 3-cii yas tirtillarinda ekdisteron va altozidin
monofenol-monooksigenazanin (MFMO) faalhigina tasiri (geyd: | -
fermentin foallizi AEug/dog/mg zillala x 10% 1l — aktivlesmo vo ya
ingibirlosmo %-lo)

Tasir vaxti (saatlarla)
Tacriiha variantlan
8 24 43 72
I | I 1 [ u 1 | I T
Ortik toxumalar:
Yoxlama 7,20 7,33 8“33 7,87
: £022 +031 0,30 1032
Altozid 8,00 7,26 7,13 7,07
2026 | YIBU | agpg | 0| age | M) upy | 192
Yoslama 853 7,66 900 787
' +0.35 4039 | 1051 1048
[ 813 7.93 10,15 892 ,
Ekdisteron 040 -4,7 i0,43 +3,5 iﬂ‘ﬂs + ]ZJ il'f,52 '1'13,3
Hemolimfa
.. 7.3 T 1833 16,93 1933
Yostama +0.70 067 0,65 R |
; 17,53 13,35 15,93 1766 |
Altozid ¥ ¥ - ¥ E ’ [
o s068 | 2 | ager | PO | soe | N | som | RS
Yoxlama 17;66 1 8.36 | 7,66 : 19,00
10.74 0,78 0,76 0,84
T 18,20 2,75 26,20 22,66
T R R R T S T

Goriindiiyt kimi, ekzogen hormonlarin tut ipakqurdu tir-
tillarina tasiri hemolimfa vo ortiikk toxumalarinda MFMO-nun
foalliginin doyisilmasine sobab olur. Oldo olunmus naticalori
mugayisa etdikds, hemolimfa MFMO-nun ortiik toxumalari
MFMO-na nisbatan tirtil inkisaf fazasinda ekdisteroidin tosirino
qarst daha hassas oldugu miiayyonlosir (Kutuzova, 2006). Bu
naticalor gostarir Ki, ekdisteron aktivator-fermentin molekulala-
rinin sintezini Ortiik toxumada foallagdirir, sonradan onlar he-
molimfaya kegib, profermenti foal formaya cevirirlor. Muollifin
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olda etdiyi naticalor mévcud farsiyyani tosdigloyir (Ashida, Do-
hke, 1980; Asano et al., 1998).

Codval 35
Bombyx mori-nin 5-ci yas tirtillarinda tirozinaminotransferaza-
nin (TAT) foalhgina ekdisteron va altozidin tasiri (geyd: | -TAT

foalligt nmol n-hidroksibenzaldehid/dag/mq zllala; 11- aktivlosmo va ya
ingibirlogsmo %-15)

__» L N -.'_]'a_.-‘ir\'axl.lu(-.w:lAlarIa] . 1
Tacriiba variantlan 8 Y| 8 72 ]
1 | 1 I 1 I T 1 [T
Ortik toxumalan i
Yoxlama ' 0,56 0,50 042 0,65
0.01 40,02 +0,01 0,02
. 0,69 0,52 0,40 , 0,64
Alosid T R I A I L e I
. 0,78 0,52 0,30 0,50
Yoxlama £0,02 1001 5001 £001
0,64 0,63 0,38 0,42
mdiseron | 2001 | 10 [ aqpp | M3 | sgpp | B8 | ugpp | (160
He nlolim_fa
Yoxlama 0,26 0,73 033 0.28
+0,01 £0,02 0,01 +(0,01
: 0,29 0,60 0,30 043
Altozid 10,01 +11,5 002 178 0,01 9,1 0,01 53,6
Yoxl 0,28 0,91 0,32 0,34
oxlama 0,01 +0,02 0,01 40,01
026 099 0,49 045 | .
Ekdisteron 001 | M| sgm | 0 | soe | B | a0 | 24

Ekzogen hormonal midaxiladan sonra tut ipakgqurdunun
5-ci yag tirtillarmin piy cismi, Ortiikk toxumalar1 vo hemolim-
fasinda TAT-1n timumi faallig1 dayisir vo mixtalif effektlor to-
zahUr edir. Bels ki, bu zaman ekdisteron va altozidin antogonist
tosiri daha aydmn sokilds ifads olunur, mudaxilodon 8-24 saat
sonra tirtillarda hormonal effektin inversiyasi qeyds alinir (cod-
val 35). Bu inversiyaya sobob, 5-ci tirtil yasinin ortasinda ekdi-
steroid va yuvenil hormonlarinin titrinin nisbatinds doyisikliyin
bas vermasidir. Hormonal kod farziyyasina goéra, bu, hoagorat
organizmindos inkisafin sonraki proqramini miisyyonlogdirir va
morfogenetik doyisikliklori tamin edir (Kutuzova, 2006).
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Homin muoallif ekdisteron vasitosilo MFMO foalliginin
hormonal tonzimin mexanizmini tut ipokqurdu tirtillarinin 3-ci
Vo 5-Ci yasinda hemolimfada, TAT-1 piy cisminds, TDK-n1 iso
bas hissasinda, tisirdon 24 va 48 saat sonra todqiq etmisdir. Bu
zaman transkripsiyanin ingibitoru olan aktinomisin-D Vo
translyasiyanin ingibitoru olan puromisindon iastifads etmisdir.
Stibut olunmusdur ki, MFMO, TAT va TDK faalliginin hormo-
nal tonzimi, ekdisteronun tasiri altinda transkripsion-translyasi-
ya Saviyyasinds hoyata kegir.

Bombyx mori vo Phylosamia cynthia ricini-do onlarin
inkisaf fazasindan asili olaraq, B-ekdizon vo ZR-515-nin poli-
fenoloksidaza foalligina stimuloedici tasiri mioyyan edilmisdir.
Lakin geyd olunmus proseslarin, ¢evrilmalarin mexanizmi mo-
lum deyil. Yalniz bels bir fikir iroli stiriilmiisdiir ki, ekdizon ku-
tikulada fermentin aktivatorunun sintezini induksiya edib, he-
molimfaya daxil olur vo profermentin foal formasina gevrilir.
Hosoratda fenoloksidaza sisteminin komponentlorinin foalligi-
nin hormonal tonzimi iso faza- vo toxumaspesifikliyino malik-
dir.

Sklerotizasiyanin ikinci asas fermenti, DOFA-dekarbok-
silazadir. Bu ferment, dioksifenilalaninin dekarboksillogsmasi va
dioksifenilamino ¢evrilmoa reaksiyasini katalizo edir. Calliphora
erytrocephal-da bu fermentin 90%-i hipodermada toplanir. ilk
dofo olarag, 1965-ci ildo bu tohlikali ikiganadlida DOFA-
dekarboksilazanin foalliginin inkisaf morholosi vo ekdizonun
titrindon asililig1 agskar olunmusdur. Belos ki, zulal sintezinda ni-
sanlanmis salof birlogsmolordan istifads etmokla, immunokimya-
vi tsullarin komoayilo, DOFA-dekarboksilazanin faalliginin de
novo soraitds, fermentin molekulalarinin sintezi hesabina artdi-
g1 niimayis edilmisdir. Bu zaman ekdisteronun tosiri, onurgali-
larin steroid hormonlarinin tasiri ilo eynilik toskil etmisdir (Fr-
agoulis, Sekeris, 1985; Poulikakos et al., 2002). Gorundr Ki, st-
eroid hormonun molekulas: ziilal-repressor ila birlasir, naticads
struktur geni transkriplosma Ucln alverisli olur. Yaqin hormon,

286



owval spesifik reseptorla kompleks amalo gotirir, sonradan bu
hormon-reseptor kompleksi birbasa vo ya araliq qarsiligli tosir
zonciri vasitasilo, operona depressiya edir. Noticada, muvafiq
zUlallarin sintezinin siirati tez bir zamanda artir.

Sklerotizasiya prosesinds DOFA-dekarboksilazadan
sonra shomiyyat kasb edon ferment dofamin-N-asetiltransfera-
zadir. Bu ferment dioksifenilaminin N-asetildioksifenilamina
cevrilmoasini katalizo edir. Dofamin-N-asetiltransferazanin foal-
liginin dinamikasi endogen ekdizonun titri ilo aydin sokildo ko-
rrelyasiya etmir. Lakin Drosophila melanogaster —in mioyyan
temperaturlarda ekdizonu ifraz edon esd D.melanogaster
mutantlari ilo aparilmis tocriibalor naticasinde malum olmusdur
Ki, dofamin-N-asetiltransferazanin foalligi ekdizon torafindon
doa nozarat olunur. Molum olmusdur ki, dofamin-N-transferaza-
nin geni DOFA-dekarboksilazanin genindon forgli yolla ton-
zimlanir, yani onlar mixtalif operonlarin torkibina daxil olurlar
vo mixtolif genlora-operatorlara malikdirlor (Kraminsky et al.,
1980).

Maraq doguran naticalordan biri do Manduca sexta-nin
ligatura qoyulmus tirtillarinin qarincigina 2%-li ekdisteron
mohlulu ilo inyeksiyasinin B-D-gliikopiranozil-0-L-tirozinin
migdarinin azalmasi1 vo hemolimfada sorbost tirozinin soviy-
yasinin artmasina sobob olmasidir. Bu, gliikozid-tirozin-hidro-
lazanin foalliginin stimulo edilmasi ilo baglhdir. Askar olun-
musdur ki, bu hidrolaza asasan piy cisminds toplanir vo onun
foallig1 pupa gabiqdoyismadan sonra maksimal saviyyays catir
(Ahmed et al., 1983). Muoalliflor homin naticalors asaslanaraq,
pup kutikulasinin formalagsmasinda istifado olunan sarbast
tirozinin saviyyasinin ekdizon tarafindan tonzimlandiyini goste-
rirlor.

Transferazalar arasinda maddalor mubadilosinin ekdi-
zondan asili olan fermentlordon biri do DNT-asili RNT-poli-
merazadir. Bels ki, ziilallarin, o ciimladan katalitik foalliga ma-
lik olanlarin da biosintezinin tonzimlonmasi, ekdisteroidlorin
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tosiri altinda transkripsion saviyyads hoyata kegir. Ona gors do
haf koponayinin hipoderma va piy cisminds, homginin pahd
ipakqurdunun ganad ozalolarinin embrional disklorindo muoy-
yanlagmis DNT-don asili RNT-polimerazanin faalliginin artma-
st gbzlonilmaz molumat olmamisdir (Sridhara et al.,1978; Rid-
diford, 1980; Riddiford, 1981). Askar edilmisdir ki, Calliphora
vicina-nin stirfolorinin  piy cisminin nuvalorindon ayrilmis
RNT-polimerazanin foalligi ilo endogen ekdisteroidlorin titri ar-
asinda asililiq vardir.

Drosophilanin hiiceyra kulturalar1 iizarinds aparilmis
tocrubalar naticasinds musyyan olmusdur ki, ekdisteronun in-
kubasion muhits olave edilmasi zamani hiiceyralorin bélinmo
prosesinin dayanmasina sobab, DNT-nin sintezindo istirak edon
2 ferment — DNT-polimeraza vo timidinkinazanin foalliginin
ingibirlogsmoasidir (Kutuzova, 2006).

Stibut olunmusdur ki, amin tursularinin metabolizmindo
istirak edon fermentlorin foalligina ekdisteron stimuloedici tosir
gostorir. Belo ki, Musca domestica vo Bombyx mori fordlorinds
hormonun aktivlosdirici tosiri, glitamin-oksitursu-aminotrans-
ferazanin faaliyyotindo Oyronilmisdir (Bodnaryk, Brouskoll,
1974).

Hosaratda hormonal tonzimin mihim aspektlorindon bi-
ri do ekdisteroidlorin litik kompleksin fermentlorinin foalligina
tosiridir. Bu fermentlor, metamorfoz zamani histoliz va histoge-
nez proseslorini tonzimloyir. Litik kompleksin ferment foalli-
gina ekdisteroidlorin hormonal tasiri, Drosophila melanogaster
—in huceyro kulturasinin tizorindo todqiq olunmusdur. Bu
zaman hamin hiiceyra xottlorindon ekdisterona garsi hassas ol-
an vo olmayan, yani rezistent klonlar ayrilmigdir. Hassas klon-
larda ekdisteron asetilxolinesterazanin foalligin1 induksiya
etmisdir. Hiiceyro klonlarmimn 2 giindon sonra 10°M qatihiqda
ekdizonla islonilmosi, fermentin foalliginin 50 dofo artmasina
sobob olmusdur (Cherbas et al., 1977). Drozofilanin ekdistero-
na-hossas hiiceyrs klonlarinda ikinci hormon-indusibel ferment,
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yani organizmin yerlogdiyi miihitdon asili olaraq, sintezinin sii-
roti doyison ferment - B-qalaktozidaza agkar olunmusdur (Tre-
yer, Munsch, 1980). Muoyyon edilmisdir ki, fermentlorin foal-
liginin induksiyasi ekdisteronun qatiligindan asilidir vo torki-
binds 250 nM ekdisteron olan mohlulda inkubasiya olunan hi-
ceyra kulturasinda bu faalliq, maksimal saviyyays gatir.

Maraqlidir ki, drozofilanin ekdisterona qarst hassas olan
hliceyra Xottlorinda, hormon-indesibel foalliga malik katalaza
askar edilmisdir. Hogorat organizminds katalaza bir sox funksi-
yalar1 yerino yetirir. Ovvola, peroksidaza xususiyystlorino ma-
lik oldugu ii¢lin toxumalarda etanolun metabolizmindo istirak
edir. Digor torofdon, superoksiddismutaza kimi, hiiceyralords
toksiki maddalori oksidlosdirir (Best-Belpomme, Ropp, 1982).
Muoayyon edilmisdir ki, katalazanin biosintezinin hormonal in-
duksiyasi ilo ekdisteron torafindon -galaktozidaza v asetilxo-
linesteraza fermentlorinin amologalms prosesins tosiri arasinda
korrelyasiya movcuddur (sokil 72).
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120

100

»

80

N
\
60

40

ferment ak tivliyi, %

20

o4+m | w | |
0,1 0,5 1 5 10 50 100 500 1000

ekdisteron, nM

Sakil 72. Drosophila melanogaster —in hiiceyrs kulturasinda ekdiste-
ronun katalaza, asetilxolinesteraza vo p-galaktozidaza foalligina tasiri
(Best-Belpomme, Ropp, 1982-2 géro)
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Xiisusi maraq doguran tocriibalordon biri do ekdistero-
nun lizosomal ferment-marker olan turs fosfatazanin foalligina
tasirinin tadqiqidir (S6mina, 2000). Bels ki, hagoratin metamor-
fozu zamani lizosomal sistem =ziilallar vo hiceyro organel-
lalarinin deqradasiyasinda istirak edir. Hosorat surfalorinin piy
cismindo pupari amolo galmomisdon avval turs fosfatazanin fo-
alliginin induksiyasi qeydo alinmigdir (Dean, 1978). Turs fosfa-
tazanin foalligina hormonal induksiya metamorfoz zamani
drozofila strfalarinin piy cismindo muoyyonlogmisdir. Dagiqli-
klo, Calliphora erythrocephala surfalorinin piy cisminds nor-
mal inkigaf vo ligatura qiyulmus halda turs fosfataza foalliginin
ekdisteronla induksiyasi todqiq olunmusdur (Priester et al.,
1979). Molum olmusdur ki, ligaturanin qoyulmasi, piy cismin-
do turs fosfatazanin qranulalarinin amala golmosinin garsisini
alir. Lakin ekdisteronun inyeksiyasi, siirfalords lizosomal apa-
ratin inkisafina vo turs fosfatazanin autofaq foalliginin induk-
siyasina sorait yaradir. Ekdisteronla turs fosfatazanin faalliginin
stimulo edilmosi Sarcophaga bullata-nin orta bagirsagi, Sto-
moxys calcitrans in homogenatinda (Loach et al.,1981), Peri-
planeta americana, Tenebrio mollitor-da (Sémina, 2000) geyds
alinmigdir.

Eksperimental yolla siibut olunmusdur ki, ekdisteronun
tosiri yalniz turs fosfatazanin foalligina induksiyaedici tasirlo
bitmir, litik fermentlordon olan golovi fosfataza (Aedes aegyp-
tii), treqalaza (Bombyx mori), B-qliikozidazanin (Stomoxys caci-
trans) foalliginin artmasina sabab olur.

Misayyan olunmusdur ki, Bombyx mori tirtillarinin grtiik
toxumalarinda ekdisteron xitinaza fermentinin faalligini tonzi-
mlayir (Kimura, 1973). Qeyd etmoak lazimdir ki, steroid hor-
monlarin tosiri altinda hidrolitik fermentlarin foalligi praktiki
olaraq doyismir. Belo ki, Galleria mellonella-nin siirfalorinds
20-hidroksiekdizonun tesiri altinda ipakayiran vazilorin degen-
rasiyasi siiratlonir vo bu effekt, proteinaza, RNT—azanin foal-
liginin artmasi ilo alagoadar olmur (Sehnal, Michalik, 1984).
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Steroid hormonlarinin tasir mexanizminin membran ns-
zoriyyoesina gora (genomun foalliginin doyisilmesi Na*, K* ion-
larinin hiiceyradaxili qatiliginin modifikasiyasi yolu ilo bas
vermosi), B-ekdizonun Na*, K* , ATF-azanm foalligina tosiri
drozofilanin imaginal disklarinds todqiq olunmusdur (Fristrom,
Kelly, 1976). Malum olmusdur ki, B-ekdizon imaginal disklarin
differensiasiyasini induksiya edir, lakin bu zaman Na*, K",
ATF-azanin faalligina tasir gostormir. Ekdisteronun antogonisti
olan yuvenil hormonlarinin effektiv dozalari imaginal disklorin
differensiasiyasini ingibirlosdirir vo Na*, K", ATF-azanin foal-
ligin artirir.

Steroid hormonlarin liazalarin foalligina tasirini oks etdi-
ron molumatlar azdir, ekdisteroidlorlo izomeraza vo ligazalarin
foaliyyati arasinda qarsiliglt tasir haqqinda moalumatlar praktiki
olarag yoxdur.

Hazirda tadqiq olunmamus, lakin &yronilmasi shomiyyat
kosb edon masalolordan biri do hosorat organizminds steroid
hormonlar ilo SAMF sisteminin funksiyasi arasinda qarsiligl
tasirin misyyanlogmasidir. Belo ki, ekdisteroidin tosiri altinda
adenilattsiklazanin stimulyasiyas1 Hyalophora cecropia ipakqu-
rdunun puplarinin qanad epidermisindo geydo alinmigdir (Gil-
bert et al, 1980). Tutun haf kepanayinin 5-ci yas tirtillarinda -
ekdizonun tosiri altinda adenilattsiklazanin foalligi artmig va
SAMF-nin miqdar1 yiiksalmisdir. Manduca sexta-nin 48-saatliq
tirtillarina 20-hidroksiekdizonun yeridilmasi, piy cismi hicey-
ralorinds vaxtsiz autofaqositozun bas vermoasina vo SAMF-nin
qatiliginin kaskin suratds yiksalmasina sabab olmusdur. Malu-
mdur ki, ekdisteron torafindsn nozarot olunan metamorfoz za-
mani, hosoratin piy cismindo autofagositozun tonziminds
SAMEF sistemi miihiim rol oynayir. Siibut olunmusdur ki, drozo-
filanin imaginal disklarindo ekdisteroidlorin tosiri SAMF-nin
qatiligiin doyisilmasi vo metabolizmi ilo he¢ bir slagssi yox-
dur ( Bielinska, Piechowska, 1978). Drosophila melanogaster-
in do surfalorinin ekdisteroidin oldugu miihitdo inkubasiyasin-
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dan sonra tacrid olunmus piy cismindo SAMF sisteminda ciddi
forglor askar olunmamisdir.

IV.2. YH- va YHA-hassashqh fermentlar

Ekdisteroidlorin tosiri altinda fermentlorin biosintezinin
induksiyas1 vo repressiyasina dair ¢oxtorafli molumatlarin fo-
nunda, yuvenil hormonlar1 (YH) va yuvenoidlarin (YHA) ana-
loji effektino hasr olunmus naticalar ¢ox deyil. XX asrin 80-90-
c1 illarinds aparilan tadqigatlarla siibut olunmusdur ki, YH-I vo
YH-I1I Leucophaea maderae-nin disi fordlorinin yumurtalig-
larinda de novo soraitdo timidinkinazanin sintezini tonzimlayir.
Lakin son onillikds sinaq tadgigatlar naticasinds aldo olunmus
molumatlardan gorundr ki, yuvenil hormonu va onun sintetik
analoglarina qars1 bir ¢ox fermentlor hassasliq niimayis etdirir-
lor (Kuliyeva, 1999; Kutuzova, 2006; Gilbert, 2012). Bu hor-
monal effektlor hodof-toxumalarda muixtolif cur tozahtr edir vo
hosoratin inkisaf fazasi, metabolik proseslorin iimumi halindan
asilt olur.

Yuvenoidlarin oksireduktazalara tasirini aks etdiron ns-
ticolordon goriiniir ki, onlarin bazilari mosalon, dehidrogenaza-
lar YHA-ya qarsi hossasdirlar. Belo ki, boyik un xirildaq
bdcayinin puplarina farnezil tursusunun metil efiri ilo tosir et-
dikds, gliikoza-6-fosfatdehidrogenazanin foalligi stimulo olu-
nur. Halbuki, bu zaman malatdehidrogenaza vo laktatdehidro-
genazanin faalliginda doyisiklik bas vermir (Emmerich et al.,
1965). Locusta migratoria-nin erkok fardlorinds alava vazilarin
(c.a.) ¢ixarilmasi, piy cisminda glikoza-6-fosfatdehidrogenaza-
nin faalliginin artmasina sabab olmusdur. Homin zararvericinin
5-ci yas siirfaloring alave vazilorin implantasiyast qanad azalo-
sindo laktatdehidrogenazanin  foalliginin  yiiksalmasi ilo
naticolonmisdir. Farnezolun tosiri altinda Pieris brassicae kops-
nayinin tirtillarinda alkoqoldehidrogenaza, oktanoldehidroge-
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naza vo aldehiddehidrogenazanin foalliginin doyisilmasine go-
tirib cixarmisdir (Filippovig, Kutuzova, 1985).

Molum olmusdur ki, gliserol-1-fosfatdehidrogenaza, a-
alfahidroksiasil-KoA-dehidrogenaza, gliseraldehidfosfatdehid-
rogenaza Vo suksinaddehidrogenazanin saviyyasi, kolorado bo-
coyinin (Leptinotarsa decemlineata) diapauzada olan fordlori
ilo miigayisodo, diapauzada olmayan fordlorinds yiksok olur.
Maraqlidir ki, homin ndvin har iki fizioloji hali corpora allata
vazilarinin nozarati altindadir (Gilbert, 2012).

Molum olmusdur ki, diapauzada olan kolom ag kopanayi
Pieris brassicae-nin puplarina formalasdig: ilk giinlordo YHA
ilo tosir etdikdo oksidoreduksiya proseslori kaskin suratds yuk-
salir. Muoalliflorin (Kuuzik va b., 1980) fikrinco, YHA respirator
fermentlorin vasitasils, birbasa qaz miibadilasina (tonaffls pro-
sesloring) tasir gostorir. Qeyd etmok lazimdir ki, ¢ox sayda
oksireduktazalar hormonlar, onlarin analoglar1 vo antihormon-
larin metabolizmindo istirak edir. Masalon, hagoratlarda mono-
oksigenazalar endogen hormonlar vasitasilo béylimo vo ¢oxal-
man1 tonzimlayirlor. Lakin bu zaman hormonlar vs onlarin ara-
liq mohsullari, sintez vo pargalanma proseslorinds fermentlorin
foalligini induksiya edos bilirlor. Blaberus giganteus-da YH-III
sintezindo mikrosomal oksidazalarin qarisiq funksiyalarla isti-
raki siibut olunmusdur.

Ohomiyyat kosb edon mosalalordon biri rezistent ford-
lords, ekzogen YH-I —in oksidlogsmasinds oksidazalarin istirak
etmosidir. Oksidlagdirici metabolik yollarin Gyranilmasi ol-
duqca boylik shomiyyat kasb edir, ¢linki yuvenoidlorin inaktiv-
logsmoasi Vo zorarvericilords cavab reaksiyasi olan rezistentliyin
inkisafina sobab ola bilir.

YH vo YHA-ya qars1 hossas olan fermentlordan transfe-
razalar da vardir. Belo ki, Lohita grandis vo Schizodactylus
monstrosus taxtabitilorinin allatektomiyas:1 L-alanin: 2-okso-
glutarat aminotransferaza vo L-aspartat: 2-oksoglutarat amino-
transferaza foalliginin azalmasina sobab olmusdur; allatekto-
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miya olunmus hagoratlarin YHA ila iglonilmasi homin ferment-
lorin foalligin1 barpa etmisdir (Pratt et al., 1980; Mandal et al.,
1982).

Philosamia cynthia ricini —nin 4-cii yasin sonunda suirfo-
lorin altozidlo islonilmasi, tirozinaminotransferaza foalliginin
artmasina sobab olmusdur. Boyiik un xirildaq bécayi puplarinin
farnezil t-nun metil efiri ilo islonilmosi aspartataminotransfera-
zanin faalligina stimuloedici tosir gostormisdir.

Hyalophora cecropia ipakqurdu erkaklarinin slavs vo-
zilorinds (c.a.) askar edilmis S-adenozilmetionin: YH-tursu me-
tiltransferaza, YH-tursunun amalo galmasi va yuvenil hormo-
nunun toplanmasina sabab olur (Weirich, Culver, 1979). Metil-
transferazanin foallig1 Antheraea pernyi vo Manduca sexta —nin
alava cinsi vozilorindo askar olunmamusdir, ¢linki bu névlordos
YH-in toplanmasi qeydo alinmamigdir. Demoli, bu ferment
YH-1n cinsi vazilords toplanmasini tomin edon mexanizmin os-
as komponentlarindan biridir.

Sintezi de novo soraitdo YH torafindon tonzimlonon fer-
mentlardan biri do timidinkinazadir. Bela Ki, Leucophaea ma-
derae —nin terminal follikulalarinin yetismoa prosesinds bu fer-
mentin foalliq dinamikast DNT-nin sintezi ilo korrelyasiya tos-
kil edir. Bas1 tocrid olunmus fordlords timidinkinazanin foallig
olmadigi halda, YH-I, YH-III ilo 25-50 mkq inyeksiyasindan
sonra bu fermentin faallig1 barpa olunmus, ekdisteron iso (2-4
mkaq) heg bir tosir gostormomisdir (Filippovig, Kutuzova, 1985;
SOmina, 2000).

YH- vo YHA-hassas fermentlorin ¢oxusu hidrolitik fer-
mentloridir. Bunlar ilk ndvbods, hazm sisteminin fermentlo-
ridir. Metoprenin Dysdercus cingulatus bitki taxtabitisi vo Hyb-
leae puera tirtillarinin hozm fermentlorins tosiri, orta bagirsag-
da amilolitik fermentlorin foalligini giiclondirmisdir (Muraleed-
haran, Prabhu, 1981). Bu tacriibalor zamani molum olmusdur
ki, allatektomiya orta bagirsaqda invertaza vo proteaza foalligi-
na tosir etmir.
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Misyyan olmusdur ki, YH vo onun analoglar1 ekdistero-
idlor kimi, golovi vo turs fosfatazanin faalligini stimulo edir.
Tatin haf kopanayi (Manduca sexta) surfalarinin nliva, mikro-
somal vo mitoxondrial fraksiyalarinda YH-I tosiri altinda
nukleaza foalliginin doyisilmosi geydo alinmisdir. Bu zaman
YH-hassasligina daha ¢ox niivo vo mitoxondrial fraksiyalarin
RNK-aza vo DNK-aza fermentlori malik olmuslar. Malum olm-
usdur ki, YH-1 mitoxondrilorin nukleazalarina aktivlosdirici,
nivo RNK-aza vo DNK-azasina isa ingibirlasdirici tasir goste-
rir (Ferkovich, 1976). Galleria mellonella surfalorindo ZR-512
ilo tosir, bir middstdon sonra (132 saat) DNT vo RNT (20 va
144 saat) migdarinin artmasina sobob olmusdur.

Belo hesab edirlor ki, Bombyx mori sirfolorinin YH vo
YHA ila islonilmasindon sonra ipakayiran vazilorda RNT-nin
sintezinin siiratlonmosi, birbasa ipayin ifraz1 vo RNT-nin par-
calanma prosesinin zoiflomasi ilo baglidir, yoani mivafiq nuk-
leazanin foalliginin azalmasi bas verir. Metoprenin (ZR-515)
tosirindan sonra tut ipakqurdu 5-ci yas siirfalorinin orta bagirsa-
g1 vo ipokayiran vozilorinds treqalazanin foalligi yiiksolir. Bun-
dan basqa, tirtillara metopren (1 vo 10 mkg/ fard) ilo midaxila,
ipokayiran vazilords treqalozanin toplanmasi prosesini tormoz-
lamigdir (Shimada, Kamada, 1980).

Dystercus cingulatus bitki taxtabitisindo YHA tasiri ilo
B-glikozidaza foalliginin artmasi arasinda alags, strfalorin ba-
girsagl vo yetkin fazada siibut olundugu halda, hemolimfa va
piy cisminda bu garsiligh alage miayyanlosmomisdir. Bombyx
mori slrfalarinin piy cisminds ZR-515 arginaza foalliginin art-
masina sabob olmusdur.

XX asrin 60-c1 illorinde YH vo YHA-nin hiiceyra
membranasinin  kegiriciliyino tosiri intensiv sokildo tadqig
olunmaga baglamisdir. Bu zaman osas diqgst, “natrium nasosu”
adlanan vo Na*, K* -un hiiceyralordoa qatiligini tonzimloyan fer-
ment, Mg?*-asihh ATF-azanm todgigine hosr olunmusdur. Belo
Ki, YH vo YHA-nin Locusta migratoria ¢oayirtkasino tasiri,
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natrium nasosunu stimulo edirdi vo ATF-aza foalligin1 asagi
salirdi. Bu zaman miivafiq olaraq, ATF-in fosforlasdirici foalli-
g1 da artirdi. ©dobiyyatda YH vo YHA-nin ATF-aza kompleksi
fermentlorino tosiri hagqinda molumat goxdur. Belo ki, Na*, K*
vo ATF-aza foalliginin 4 dofs artmasini, Rhodnius prolixus tria-
tomid taxtabitisinin yumurtaliqlariin YH (104 mkag/l) ilo in-
kubasiya olunmasi zamani gqeydo alinmigdir. Malum olmusdur
ki, hormon vitellogenez prosesinds follikulyar epiteli hiiceyrs-
lorinin arasinda boyiik masamalorin omoalo galmasine sabab ol-
ur. Hormonal tasir hamin hiiceyralorin dlculorinin do normal 6l-
culara nishaton 2 dofo kigilmasine gotirib ¢ixarir.

Drosophila melanogaster-do YH-in fizioloji dozalari
imaginal disklorin differensiasiya prosesini ingibirlosdirir vo
Na*, K" vo ATF-aza foalligim 2 dofo artirir (Filippovig, Kutuzo-
va,1985). Liazalardan 2 ferment sinfi — ornitindekarboksilaza
vo epoksihidrataza hoasorat organizminds YH-in foaliyyati ilo
olagodardir.

Belaliklo,YH vo YHA-hassas fermentlorin mudaxiloya
garst cavab reaksiyasi ya miqdari, ya da foalliq dayiskanliyi
formasinda ifados olunur. Qeyd etmok lazimdir ki, hazirki dovra
godor YH-in fermentativ foalliga tosir mexanizmi dagigliklo
dyronilmomisdir. M6vcud naticalordon gorundr ki, homin tasir
osason litik fermentlorin foalliginin doyisilmoasinae sabab olur.
Belo bir fikir vardir ki, yuvenilizasiya, tsiklik nukleotidlarin
vasitasilo hoyata kecir va ikinci xarakter dasiyir.

Olbotta, naticalor subut edir ki, yuvenilizasiya mamali-
lards oldugu kumi, hosoratlarda da ¢oxsayli ferment formalari-
nin selektiv (segici) hormonal induksiya vo sintezi prosesinin
repressiyasi soklinds hoyata kegir.

Eksperimental yolla siibut olunmusdur ki, YHA-in
tosirindon bir saat kegdikdan sonra foal inkisaf halinda olan fo-
rdlordo (Noctuidae, Pieridae, Aphididae) suksinatdehidrogena-
za (SDG) foallig1 doyisir (Kuliyeva, 1999). Belo ki, muxtolif
tobistli YHA-nin vasitasils, endogen YH-1n titrinin siini suratda
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dayisilmasi, bu névlordo SDG-nin foalliginin ingibirlosmasine
sobab olmusdur (codval 36, a-f).

Codval 36
Noctuidae, Pieridae, Aphididae zararvericilarinds suksinatdehid-
rogenaza fermentinin faalhigima (nmol/dog/mq zilala) yuvenoid-
larin ekzohormonal tasiri (p<0,01-<0,001)

Hemolimfa Homogenizat
Variantlar Tosir
fazasi 1s 24's 48s 1s 24s 48s
Heliothis
armigera
Altozar Tirtal:
0,01% 11 - - - 0,10+ | 0,07+ | 0,05+
0,01 0,001 | 0,001
Yoxlama 11 - - - 0,12+ | 0,10+ | 0,08+
0,001 | 0,01 0,003
0,01% V-V - - - 0,12+ | 0,09+ | 0,04+
0,004 | 0,004 | 0,001
Yoxlama V-V - - - 0,07+ | 0,06+ | 0,06+
0,005 | 0,001 | 0,005
0,001% 11 - - - 0,09+ | 0,07+ | 0,06+
0,001 | 0,001 | 0,001
Yoxlama 11 - - - 0,11+ | 0,10+ | 0,08+
0,01 0,002 | 0,003
0,001% V-V - - - 0,05+ | 0,11+ | 0,18+
0,002 | 0,001 | 0,003
Yoxlama V-V - - - 0,07+ | 0,06+ | 0,07+
0,001 | 0,005 | 0,001
Agrotis
segetum
Altozar Tirtal:
0,01% 11 0,09+ | 0,19+ | 0,25+ | 0,50+ | 0,89+ | 1,25+
0,01 0,01 0,02 0,01 0,01 0,05
Yoxlama ]| 0,15+ | 0,28+ | 0,35+ | 0,78+ | 1,15+ | 1,50+
0,03 0,07 0,01 0,003 | 0,003 | 0,07
0,01% V-V 0,18+ | 0,19+ | 0,19+ | 1,59+ | 1,00+ | 0,88+
0,002 | 0,001 | 0,001 | 0,01 0,005 | 0,009
Yoxlama V-V 0,55+ | 0,63+ | 0,75+ | 1,20+ | 1,23+ | 1,27+
0,01 0,04 0,03 0,05 0,01 0,01
0,001% 11 0,07+ | 0,11+ | 0,18+ | 0,35+ | 0,95+ | 1,15+
0,001 | 0,01 0,01 0,07 0,009 | 0,03
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(@)

Yoxlama 11 0,13+ | 0,30+ | 0,33+ | 0,88+ | 1,17+ | 2,00+
0,01 0,007 | 0,004 | 0,003 | 0,005 | 0,14
0,001% V-V 0,10+ | 0,17+ | 0,25+ | 0,24+ | 1,00+ | 5,00+
0,001 | 0,004 | 0,03 0,01 0,001 | 0,21
V-V 0,20+ | 0,25+ | 0,27+ | 1,25+ | 1,25+ | 1,28+
0,006 | 0,01 0,01 0,006 | 0,07 0,07
Pieris
brassicae Tirtal:
Altozar
0,001% \Y - 0,06+ | 0,05+ | - 0,28+ | 0,30+
0,003 | 0,001 0,01 0,007
Aseton \Y - 0,73+ | 0,75+ | - 2,75+ | 2,91+
0,02 0,01 0,05 0,03
Yoxlama \Y - 0,78+ | 1,19+ | - 2,89+ | 3,45+
0,01 0,03 0,01 0,01
Heliothis
armigera Tirtl:
ZR-515
0,01% V-V - - - 0,42+ | 0,18+ | 0,37+
0,001 0,01 0,05
Yoxlama V-V - - - 2,35+ | 2,00+ | 2,19+
0,17 0,01 0,17
Agrotis
segetum Tirtal:
ZR-515
0,01% - - - 0,02+ | -0,03+ | 0,05+
V-VI 0,003 | 0,001 | 0,001
Yoxlama - - - 1,39+ 1,42+ | 1,35+
V-VI 0,01 0,05 0,02
Barathra
brassicae Tirtal:
ZR-515
0,01% V-VI - - - 1,58+ | 1,34+ | 1,53+
0,14 0,003 | 0,11
Yoxlama V-VI - - - 4,45+ | 4,37+ | 4,83+
0,05 0,15 0,27
Phytometra
Gamma Tirtil:
ZR-515
0,01% V-V - - - 0,35+ | 0,21+ | 0,26+
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0,004 | 0,007 | 0,001
(b)
Yoxlama V-V - - - 4,99+ 4,68+ 4,75+
0,21 0,05 0,27
Pieris
brassicae Tirtal:
ZR-515
0,01% \Y 0,02+ | 0,06+ | 1,00+ | 0,21+ | 0,13+ | 0,32+
0,001 | 0,001 | 0,001 | 0,001 0,004 | 0,006
Yoxlama \Y 1,15+ | 0,78+ | 1,59+ | 3,05+ | 2,89+ | 3,25+
0,01 0,01 0,01 0,05 0,01 0,04
Pieris
rapae Tirtl:
ZR-515
0,01% \Y - - - 0,58+ | 0,63+ | 1,00+
0,01 0,001 | 0,03
Yoxlama \Y - - - 2,00+ 157+ | 1,85+
0,03 0,003 | 0,14
Aphis
gossypii
ZR-515 Siirfa:
0,01% -1V - - - 0,16+ | 0,09+ | 0,05+
0,002 0,005 | 0,006
Yoxlama HI-1v - - - 0,96+ | 0,85+ | 0,77+
Yetkin 0,05 0,01 0,02
0,01% qanadsiz | - - - 0,20+ 0,17+ 0,15+
forma 0,001 0,01 0,01
Yoxlama - - - 1,01+ | 0,95+ | 0,90+
0,01 0,05 0,01
Heliothis
armigera Tirtl:
ZR-619
0,01% V-V - - - 1,00+ | 0,57+ | 0,71+
0,03 0,005 | 0,01
Aseton V-V - - - 0,73+ | 0,47+ | 0,95+
0,01 0,003 | 0,002
Yoxlama V-V - - - 2,35+ | 2,00+ | 2,19+
0,17 0,01 0,17
Agrotis Tirtl:
segetum
ZR-619
0,01% V-VI - - - 0,05+ | 0,08+ | 0,10+
0,01 0,002 | 0,02
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Aseton V-VI 0,19+ 0,14+ 0,17+
0,001 | 0,001 | 0,04

Yoxlama V-VI 1,39+ | 1,42+ | 1,35+
0,01 0,05 0,02

Barathra

brassicae Tirtl:

ZR-619

0,01% V-VI 0,48+ | 0,39+ | 0,44+
0,008 | 0,01 0,02

Aseton V-VI 2,00+ | 0,97+ | 1,38+
0,11 0,02 0,07

Yoxlama V-VI 4,45+ | 4,37+ | 4,83+
0,05 0,15 0,05

Phytometra

gamma Tartal:

ZR-619

0,01% V-V 0,85+ | 0,43+ | 0,57+
0,01 0,005 | 0,008

Aseton V-V 1,69+ | 0,76+ | 1,00+
0,08 0,009 | 0,01

Yoxlama V-V 4,99+ | 4,68+ | 4,75+
0,21 0,05 0,27

Pieris

rapae Tirtl:

ZR-619

0,01% \Y 0,71+ | 0,39+ | 0,13+
0,003 | 0,007 | 0,01

Aseton \Y 0,93+ | 1,62+ | 0,11+
0,01 0,02 0,01

Yoxlama \Y 2,00+ | 1,57+ | 1,85+
0,03 0,003 | 0,14

Aphis

craccivora | Surfa:

ZR-777

0,3% -1V 2,00+ | 1,27+ | 0,27+
0,01 0,009 | 0,005

0,1% -1V 157+ | 1,43+ | 0,26+
0,001 | 0,004 | 0,02
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(d)

Yoxlama HI-1V - - 3,59+ 3,37+ 3,15+
0,14 0,15 0,03
0,3% Yetkin - - 2,11+ | 1,67+ | 1,19+
qanadsiz 0,12 0,004 0,01
forma
0,1% - - 2,01+ | 1,95+ | 0,58+
0,01 0,005 | 0,001
Yoxlama - - 3,00+ | 2,66+ | 2,55+
0,19 0,01 0,11
Aphis
gossypii Surfa:
ZR-777
0,3% H1-1V - - 0,96+ | 0,85+ | 0,77+
0,05 0,01 0,02
0,1% HI-1V - - 0,05+ | 0,02+ | 0,01+
0,003 | 0,006 | 0,001
Yoxlama 1HI-1V - - 2,00+ | 1,75+ | 1,48+
0,01 0,004 | 0,01
Yetkin
0,3% ganadsiz - - 1,01+ | 0,95+ | 0,90+
forma 0,01 0,05 0,01
0,1% - - 0,17+ | 0,14+ | 0,10+
0,001 | 0,003 | 0,009
Yoxlama - - 2,57+ | 2,13+ | 2,00+
0,02 0,14 0,11
Agrotis
segetum Tirtal:
Fenoksikarb
0,001% v 0,05+ | 0,46+ | - 0,02+ | 0,10+
0,001 | 0,02 0,003 | 0,01
0,0001% v 0,07+ | 0,48+ | - 0,02+ | 0,05+
0,002 | 0,007 0,002 | 0,001
Aseton v 0,08+ | 0,23+ | - 0,04+ | 0,07+
0,00 0,004 0,001 | 0,004
Yoxlama v 1,01+ | 0,96+ | - 1,42+ 1.35+
0,01 0,005 0,05 0,02
Barathra V-VI 0,73+ | 0,81+ | 0,93+ | 0,69+ | 1,08+
brassicae 0,02 0,02 0,01 0,02 0,05
0,001%
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O

0,0001% V-VI 0,91+ 0,99+ 1,35+ 0,89+ 1,15+
0,01 0,10 0,07 0,01 0,02
Aseton V-VI 1,08+ | 1,16+ | 2,00+ | 0,97+ | 1,77+
Yoxlama V-vi 2,06+ | 3,11+ | 4,45+ | 4,37+ | 516+
0,14 0,18 0,05 0,15 0,21
Phytometra
gamma Tirtal:
Fenoksikarb
0,001% v 0,05+ | 0,11+ | - 0,15+ | 0,18+
0,003 | 0,005 0,01 0,007
0,0001% v 0,08+ | 0,14+ | 0,23+ | 0,13+ | 0,27+
0,005 | 0,007 | 0,008 | 0,004 | 0,01
Aseton v 0,89+ | 0,95+ | 1,25+ | 1,69+ | 1,56+
0,01 0,05 0,05 0,08 0,12
Yoxlama v 1,75+ | 1,84+ | 4,99+ | 4,68+ | 4,73+
0,11 0,10 0,21 0,07 0,25
Heliothis
armigera Tirtl:
Fenoksikarb
0,0001% V-V - - 0,98+ | 0,58+ | 0,62+
0,01 0,009 | 0,003
Aseton V-V - - 0,73+ | 0,47+ | 0,95+
0,02 0,008 | 0,002
Yoxlama V-V - - 2,35+ | 2,00+ | 2,19+
0,17 0,01 0,09
Pieris
brassicae Turtal:
Fenoksikarb
0,0001% \Y/ 0,04+ | 0,10+ | - 0,08+ | 0,21+
0,002 | 0,005 0,002 | 0,01
Aseton \Y/ 0,73+ | 0,77+ | - 2,75+ | 2,99+
0,02 0,01 0,05 0,11
Yoxlama \Y/ 0,78+ | 0,91+ | - 2,89+ | 3,41+
0,01 0,03 0,01 0,18
Pieris
rapae Tirtil:
Fenoksikarb
0,0001% \Y/ - - 0,83+ | 0,52+ | 0,65+
0,05 0,009 | 0,008
Aseton \Y - - 0,93+ | 0,62+ | 1,11+
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()] 0,02 0,01 0,006
Yoxlama \% - - -
2,00+ | 1,57+ | 1,85+
0,03 0,003 | 0,14
Aphis
craccivora
Fenoksikarb | Strfa: 100% | 6lim
0,001% HI-1V
1,07+ | 0,47+
0,0001% 1H1-1v - - - - 0,004 | 0,01
3,37+ | 3,15+
Yoxlama -1V - - - - 0,15 0,03
0,0001% Yetkin - - - 1,61+ | 0,93+ | -
ganadsiz 0,01 0,02
Yoxlama forma 2,66+ | 2,55+ | -
0,01 0,11
Aphis
gosypii Surfa:
Fenoksikarb
0,001% -1V 100% | lum - - - -
0,0001% 1H1-1v - - - 0,03+ | 0,14+ | 0,09+
0,002 | 0,01 0,003
Yoxlama 1H1-1v - - - 0,96+ | 1,07+ | 1,00+
0,05 0,03 0,09
0,0001% Yetkin - - - 0,04+ | 0,68+ | 0,51+
qanadsiz 0,001 0,01 0,01
Yoxlama forma - - - 1,01+ | 1,12+ | 1,05+
0,008 | 0,09 0,05

Ekzohormonal tasirdon 48 saat kecdikdon sonra sovka-
larda altozarin 0,001%-1i mahlulu variantinda SDG-nin faalligi-
nin borpast +183,3; +257,1% (pambiq sovkasi) vo +24.5;
+25,6% (payizliq sovkasi) miisahids olunur (cadval 36). Bu ef-
fekti, metamorfozdan avval homin zararvericilorin organizmin-
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do gedon fizioloji doayisikliklor vo YHA-nin boyiik yaslt tirtil-
larinda tez hidrolizi ilo izah etmok lazimdir. Malum olmusdur
ki, tirt1l fazasinda yas dovriindon asili olaraq, altozar 4z yuve-
noidi suksinatdehidrogenaza foalliginin dinamikasinda qeyri-
ordinar doyisikliklor omoalo gatirir. Belo ki, 0,01%-li variantda
pambiq sovkasinda fordlorin yas dovriindon asili olmadan,
SDG-nin dinamikasi daima enon xott Uzro doyisir. Preparatin
0,001%-11 qatihg1 boyiik yash tirtillarda fermentin foallig: 1-
don 48 saata godor fasilosiz artir. Bu artim, dogigliklo yoxlama
fardlorina nisbaton 3,6 dofs artiq olur (p<0,001).

Payizliq sovkasinda altozarin 0,01%-li mohlulu ilo 3-ci
yas tirtillarin islonilmasi, onlarin hemolimfa vo homogenizatin-
da SDG-nin faalliginin muvafiq olaraqg, 56,0-66,7% (1 saatdan
sonra), 29,2-47,3% (24 saatdan sonra) vo 20,0-40,0% (48
saatdan sonra) ingibirlosmasine sabab olmusdur. Homin effekt
4-cli va 5-ci yas tirtillarda -205,6%; +24,5% (1 saatdan sonra), -
231,6%; -23,0% (24 saatdan sonra) vo -294,7%; -44,3% (48
saatdan sonra) muvafig galmisdir (codval 36, a). Homogenizat-
dan forgli olaragq, hemolimfada ekzohormonal tosirdon sonra
fermentin koskin suratdo inaktivlosmosi geydo alinmisdir.
Tirtillarin yasindan asili olmayaraq, suksinatdehidrogenazanin
foallig1, yoxlamaya nisbaton 1,8-5,2 dofo az olur.

Qeyd etmok lazimdir ki, suksinatdehidrogenazanin foal-
1gmin on Kaskin azalmasi kalom sovkasinin tirtil fazasinda bas
verir. Analoji effekt , ZR-515 vo ZR-619 yuvenoidlari vasitosi-
lo yuvenilizasiya zamani miisahido olunmusdur (codval 36, a-
¢). Yuvenilizasiyanin on yuksok biokimyavi effekti, payizliq
sovkasinda qgeydo almmisdir. Belo ki, yoxlama variantina
nishaton SDG-nin faallig1 69,5 (ZR-515) vo 27,0-47,3 (ZR-619)
dofa asag1 olmusdur.

Eksperimental naticalora gors, Noctuidae, Pieridae fasi-
Ialarindon olan zararvericilorin tirtil fazasinda, asasan do Kkritik
dovrlards ekzohormonal midaxilo, cavab reaksiyasinin 48 saa-
ta godar davam etmasina sabab olur. Bels ki, sovkalarda ingibi-
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rlosmo -82,1-don -98,6% (1-48 saat), ag kopanaklards -46,0-dan
-98,3% (1-48 saat), mononoalordo surfo fazasinda -80,2-don -
93,5% (1-48 saat) toskil etmisdir. ZR-619 yuvenoidi ilo ekzo-
hormonal midaxilo zamani inaktivasiya effekti yoxlamaya nis-
boton asagi olmusdur: Noctuidae-dos -57,4-don -96,4% (1-48 sa-
at), Pieridae-do -64,5-don -93,0% (1-48 saat) (codval 36).

Maraqlidir ki, monanalorlo miibarizods an effektiv hesab
olunan ZR-777 yuvenoidinin mixtalif qatiliglar1 fermentin in-
aktivlogsmasini -26,7%-don -91,7%-o godar (yonca monanasi)
Vo -52,0%-don -97,5% -5 (baxga mononasi) ¢atdirmisdir (codval
36, c, d).

Eksperimental yolla siibut olunmusdur ki, sinaqdan ¢ix-
arilmig zorarvericilor grupunda on effektiv YHA fenoksikarbdir
(cadval 36, d-f). Fenoksikarb vasitosilo zororvericilorin kritik
dovrlarindo mudaxilo, asagidaki biokimyovi effektin formalas-
masi ilo naticolonmisdir.

Payizliq sovkasinda SDG-nin hemolimfada ingibirlos-
moasi -52,1%-doan -99,0%-5 godoar, hemolimfada -92,6%-don -
98,6%-0 godar, yoni yoxlama ilo muqayisads foalliq 4,2-12,6
dofa (asetona goro) vo 19,3-35,5 dofo (tosirsiz fordlor) asagi
olmusdur.

Kolom sovkasinda fenoksikarbin biokimyavi effekti suk-
sinatdehidrogenaza faalliginin hemolimfada -64,6% vo -74,0%,
homogenizatda -79,1% vo -84,2% ingibirlosmosi ilo bitmisdir.
Bu effekt hor iki yoxlama — aseton va YHA ila islonilmomis to-
miz fardlorlo olan variantlarinda (1,9-32 dofa) forqli olmusdur
(cadval 36, d, €).

Pieridae fosilosino aid olan zararvericilords inaktivlosmo
effekti YHA-nin qatiligindan asili olaraq, -89,1-lo -94,9% vs -
97,2 ilo -93,8% (kalom koponayi); -58,5% va -64,9% (turp ko-
panayi) barabar olmusdur.

Aphididae numayandalarinds mixtalif yasl siirfalorin
fenoksikarbla (0,0001%) islonilmasi  fermentin xarakterik
ingibirlogsmasini yetkin fordlora nishaton -68,2%, -85,1% (yon-
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ca mononasi) va -96,9%, -86,9%, -91,0% (baxga monoanasi)
catdirmusdir (coadval 36, f).

Beloliklo, eksperimental noticolor gostorir ki, YHA-nin
tobiotindon asili olmayaraq, suksinatdehidrogenaza foalligi 48
saata godor todricon barpa oluna bilir va bu proses, boyiikyash
tirtillarda daha siiratlo bas verir. Yuvenilizasiyadan sonra SDG-
nin foalliginin barpaolunma sirati preparatin qatiligr va tirtil
yasi ilo diiz mitenasiblik toskil edir. Malum olmusdur ki, boy-
ik yagh tirtillarda metamorfozla olagodar olarag, yuvenoidlorin
hidrolizi daha intensiv suratds hayata kegir.

Hor (¢ hosorat qrupunda turs fosfataza vo onun ¢oxsayli
formalarinin metabilik proseslorinin gedisinda rolu boyukdr.
Sinaqdan ¢ixarilmis miixtalif tobiitli YHA ilo midaxils, bu fer-
mento induksiyaedici tasir todqiq olunmusdur (cadbal 37).

Molum olmusdur ki, har 3 grupun niimayandalorinin kri-
tik yas dovrlarinda ekzohormonal midaxils, turs fosfatazanin
xususi foalligin1 yoxlama variantina nisbaton 1,3-6 dofo asagi
salmigdir. Toasirdon 48 saat kecdikdon sonra hamin fermentin
foallig1 barpa olunmusdur. Bu zaman payizliq, gamma sovka-
lar1 vo baxca mononasi (feniksikarb, ZR-777 variantlarinda)
mistosna hal kimi geyds alinmigdir. Bels ki, bu ndvlards ingi-
birlogmo davam etmis vo ferment foallig1 1,2-1,5 dofo azalmis-
dir (codval 37).

Muoayyan edilmisdir ki, mononoalords yuvenilizasiyanin
naticalori, YHA-nin struktur miixtolifliyindon deyil, fordlorin
nov moansubiyyatindon asilidir. Bels ki, turs fosfatazanin xiisusi
foalliq dinamikasi zorarvericinin ndvindan asili olaraq doayis-
misdir. Baxsa mononoasindo bitlin variantlarda fermentin foal-
lig1 +7,6-dan +41,0%-o godor artdigi halda, yonca monanasinds
bu gostarici yoxlama ilo eynilik toskil etmisdir. Bels ki, kinop-
renin (ZR-777) 0,3- va 0,1%-li mohlullar1 variantlarinda ingi-
birlosdirici effektin bas vermasina baxmayarag, fermentin xu-
susi foalligi 1-48 saat arzindos tadricon ganunauygun sokildo ar-
tmisdir.
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Codval 37
Noctuidae, Pieridae va Aphididae nimayandalarina turs fosfata-
zanmn xiisusi faalligina (mkmol 10*/dag/mq ziilala) YHA-nn tasiri
(p<0,01)

Tosir fazasi vo

variantlar Hemolimfa Homogenizat

1s 24s 48s 1s 24s 48s

Heliothis

armigera x 107 x10® | x10® | x10® | x10°% x10?

Tirtal: V-V

Yoxlama - 11,4 10,1 - 15,4 19,0

Aseton - 7,8 9,5 - 12,4 13,2

F 0,0001% - 4,5 51 - - -

F 0,001% - 8,8 9,0 - - -

ZR-515(0,01%) | - 2,7 3,5 - 2,7 11,5

ZR-619(0,01%) | - 7.1 8,2 - 8,4 14,3

Agrotis segetum | X 107 x10° [ x10® [ x10® | x107® x 107
Tirtil: V

Yoxlama 8,4 7,2 11,1 - 17,2 18,1
Aseton 8,2 57 10,8 - 10,5 13,4
F 0,0001% 8,8 6,9 8,9 - 17,0 12,9
F 0,001% 9,8 8,2 9,7 - 15,0 14,8
ZR-515(0,01%) - - - - 6,1 14,2
ZR-619(0,001% | - - - - 50 12,5
Phytometra x 107 x10° [ x10®° | x10° | x10°® x 107
gamma

Tirtil: 1V

Yoxlama - - - - 19,3 15,5
Aseton - - - - 15,6 14,8
F 0,0001% - - - - 3,2 2,7
ZR-515(0,01%) - - - - 6,5 11,5
ZR-619(0,01%) - - - - 3,5 12,3
Barathra x 107 x10° | x10° | x10° | x10° x 107
brassicae

Tirtil: V-VI

Yoxlama - - - - 40,5 459
Aseton - - - - 27,2 47,3
ZR-515(0,01%) - - - - 13,5 15,7
ZR-619 0,01% - - - - 16,2 18,2
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a)

Pieris brassicae | x 107 x10% | x10°% | x10° | x10°® x 10
Tirtil: V

Yoxlama - 47 50 - 57 7,1
Aseton - 4.4 49 - 52 6,6

F 0,0001% - 3,1 3,5 - 75 8,7
ZR-515 (0,01%) | - 57 6,4 - 8,8 9,5
ZR-619(0,01%) | - 4,0 55 - 53 6,8
Altozar(0,01%) - 2,5 3,2 - 6,5 7,7

Aphis gossypii | x 107 x10® | x10® | x10® | x10°® x10?
Sirfa: -1V

Yoxlama - - - - 3,9 5,9
ZR-515(0,01%) | - - - - 4,7 55
ZR-619(0,01%) | - - - - 55 3,7
F 0,0001% - - - - 4,2 3,0
Aphis

craccivora

Sirfa: -1V

Yoxlama - - - 12,2 21,2 22,5
ZR-777(0,3%) - - - 15 3,8 4,0
ZR-777(0,1%) - - - 1,8 59 6,2

Yetkin ganad-
s1z formalar:

Yoxlama - - - 11,8 18,0 20,0
ZR-777(0,3%) - - - 11,4 13,3 15,1
ZR-777(0,1%) - - - 17,0 17,8 18,5

Turs fosfataza foalliginin hormonal induksiyasi va ya in-
gibirlosmoasi qanunauygunluqlar1 arasdirilarkon misyyon edil-
misdir Ki, kolom sovkasinda fermentin faalligi on yiksok
ingibirlagdirici tosir variantinda, ZR-515 (0,01%) -50,5% hom
Umumi, ham do ayri-ayr1 formalar (Rf 0,31; 0,45; 0,64) soviy-
yasinds bas verir. Maraqhidir ki, on yiksok inaktivasiya Rf 0,22
forma Ggln (-49,5%) ZR-619 variantinda geyds alinir. Bu
zaman ZR-515-do +6,25% induksiya geyds alinir. Goriiniir,
turs fosfatazanin bu formasi funksional xiisusiyyatlori ilo alage-
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dar olarag, ekzogen hormonal midaxiloys garsi daha yiiksok
hassasliq daracasine malikdir (cadval 38, a-i).

Codvol 38

Noctuidae, Pieriae, Aphididae zararvericilarinda fermentlarin mo-
lekulyar formalarimn faalhigina (sarti vahid) yuvenoidlarin ekzo-
hormonal tasiri (24 saatdan sonra) ***- imumi foalliq

Hemolimfa Homogenizat
Ferment Foal. Faal.
\& Rf Yoxla- | Tacr- @ voya RF  Yoxla- | Tac- Vo ya
sifri ma- ribs  ingib. ma—  riiba | ingib.
aseton aseton
Heliothis armigera (1V-V yash tirtillar) — Altozar (0,01%)
Esteraza 0,02 1,61+ 1,16+ | -28,0
kompleksi 0,11 0,10
3.1.1. 0,08 12,6+ 6,00+ | -52,4
0,40 0,55
033 - - -
0,42 885+ 9,85+ | +113
0,45 0,20
0,50 19,5+ 18,7+ | -41
0,35 0,13
0,63 109+ @ 10,2+  -6/4
0,33 0,25
%% 53,4+ | 459+ | -14.2
0,41 0,58

Heliothis armigera (2-3-ginliik puplar) ) - A

Itozar (0,

01%)

Esteraza
kompleksi
3.1.1.

0,10
0,20
0,33
0,43
0,75

0,85

*kk

5,10+
0,25
5,25+
0,15
6,05+
0,31
7,01+
0,20
6,85+
0,10
15,3+
0,55
45,5+
0,25

4,50+
0,15
5,00+
0,25
5,10+
0,30
15,2+
0,40
6,55+
0,33
17,1+
0,13
73,6+
0,85

-11,8
-48

- 15,7
+116,8
-44
+11,8

+61,6
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codval 38 a

Agrotis segetum (IV-V yash tirtillar) — Altozar (0,01%)

Esteraza
kompleksi
3.1.1

0,05
0,15

0,35
0,45

0,50

0,60

*kk

7,18+
0,13
10,3+
0,40

9,85+
0,25
10,3+
0,90
18,5+
0,47
55,9+
0,35

6,40+
0,20
9,85+
0,55

15,1+
0,22
11,5+
0,31
20,3+
0,24
63,1+
0,85

-10,9

+12,7

0,07
0,13

0,25
0,45

0,58
0,76
0,91

0,95

*k*k

11,8+
0,39

1,63+
0,07
1,49+
0,10
2,53+
0,19
2,60+
0,10
20,1+
1,19

5,65+
0,13
3,12+
0,11

3,59+
0,05
4,09+
0,39
4,83+
0,21
6,81+
0,32
28,1+
1,55

-521

+100,0

+120,2
+174,5
+90,9
+161,9

+40,1

Agrotis segetum

(2-3-guinltik puplar) — Altozar (0,01%0)

Esteraza
kompleksi
3.1.1.

0,10
0,20
0,33
0,43
0,50
0,75

0,87

*kk

7,09+
0,28
5,48+
0,50
7,82+
0,42

23,1+
0,15
6,30+
0,10
15,0+
1,00

64,7+
0,74

4,29+
0,26
3,35+
0,31
5,90+
0,21
7,00+
0,04
21,4+
0,65
6,74+
0,29
17,1+
0,15

65,8+
1,20

-395
-38,9
-24,6
+100,0
-74
+6,9

+14,0
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codval 38 b

Barathra brassicae ( 'V yash tirtillar) — Altozar ( 0,01%0)

Esteraza 0,07 : 2,63+ | 3,24+ : -23,2

kompleksi 0,03 0,06
3.1.1. 0,25 | 1,36+ 523+ | +284,6
0,05 0,17
0,46 i 2,10+ | 2,23+ | +6,2
0,19 0,13
0,48 i 2,14+ | 1,19+ -444
0,17 0,05
0,72 : - - -

*x o 0 8,30+ 12,0+ | +445
0,33 0,56

Barathra brassicae (V-VI yash tirtillar) — ZR-619 (0,01%)

Esteraza 0,05 | 3,01+ | 2,40+ | -20,3

kompleksi 0,10 0,18
3.1.1. 0,09 | 520+ | 3,36+  -354
0,05 0,30
0,20 | 2,30+ | 3,22+ | +40,0
0,11 0,17
0,24 2,50+ | 3,90+ | +56,0
0,15 0,22
031 | - 4,80+ | +100,0
0,10
0,47 | 10,9+ | 5,72+  -475
0,49 0,49
0,55 | 579+ 6,00+ | +3,6
0,33 0,15
0,62 7,48+ 2,28+ | -69,5
0,13 0,18
0,67 | 3,69+ | 2,80+  -241
0,24 0,11
*xxk 40,9+ | 34,5+ | -157
0,72 0,55
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cadval 38 ¢

Barathra brassicae (V yash tirtillar) — ZR-619 (0,01%)

Turs 0,18 6,22+ | 8,59+ | +38,1
fosfataza 0,24 0,27
3.1.3.2. 0,22 | 8,78+ | 443+ | -495
0,17 0,15
0,31 7,11+ | 3,20+ | -55,0
0,21 0,11
0,36 | - 5,07+ | +100,0
0,14
0,45 | - - -
Frxk 1222+ 215+  -3.2
0,35 0,31
Phytometra gamma ( IV yash tirtillar) — ZR-619 (0,01%)
Esteraza 0,07 { 0,29+ | 1,31+ @ +352,0
kompleksi 0,01 0,05
3.1.1. 0,13 | 6,45+ 2,54+ | -60,6
0,23 0,14
0,25 | - 2,03+ | +100,0
0,10
0,44 | 7,02+ | 3,95+ | -437
0,19 0,18
0,78 | 2,15+ | 1,63+ | -24,2
0,09 0,12
*** 16,0+ | 115+  -28,1
1,09 1,31
Turs 0,15 | 6,02+ | 8,79+ | +46,0
fosfataza 0,25 0,31
3.1.3.2. 0,22 | 798+ | 514+ @ -356
0,07 0,24
0,31 6,01+ | 1,13+ | -812
021 0,02
0,36 | - 3,06+ | +100,0
0,07
0,45 | 413+ | 2,12+ | -48,7
0,19 0,01
**x 1245+ 210+  -143
1,54 0,89
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cadval 38d

Barathra brassicae (V-VI yash tirtillar) — ZR-515 (0,01%)

Esteraza 0,02 : 255+ 1,18+ | -53,7
kompleksi 0,01 0,04
3.1.1. 0,05 2,88+ 230+ | +99.2
0,13 0,09
0,09 i 401+ | 331+ -175
0,22 0,15
0,12 i 3,00+ | 4,02+ +34,0
0,17 0,07
0,20 i 2,20+ | 4,19+ +90,5
0,11 0,23
0,24 i 1,18+ | 3,12+ « +164,4
0,19 0,05
0,31 - 4,00+ | +100,0
0,12
0,47 | 8,52+ | 6,09+ | -285
0,31 0,07
055 4,78+ | 1,18+ | -753
0,16 0,01
0,62 | 6,59+ | 423+ -358
0,09 0,14
*** 1 37,0+ 339+ -83
0,39 1,51

Barathra brassicae (V-VI yash tirtillar) — ZR- 515 (0,01%6)

Turs 0,22 | 9,6+ 10,2+ | +6,25
fosfataza 0,31 0,17
3.1.3.2 0,31 | 8,39+ | 3,09+ | -63,2
0,28 0,05
0,36 | - 7,86+ | +100,0
0,44
0,45 | 8,36+ | 4,22+ | -49,5
0,14 0,14
0,64 | 7,78+ | 3,20+ | -58,9
0,11 0,21
**x | 421+ | 20,9+ | -50,5
0,79 0,31
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codvol 38 e

Phytometra gamma ( 1V yash tirtillar) — ZR-515 (0,01%)

Esteraza 0,07 : izlor 3,00+ | +100,0
kompleksi 0,17
3.1.1. 0,13 | 6,45+ 3,58+ | -445
0,20 0,20
0,38 | - -
044 | 861+ | 2,19+ | -746
0,44 0,05
0,78 | 0,95+  izlor -100,0
0,05
*** 1 16,4+ | 8,81+  -46,3
0,57 0,19
Turs 0,15 | 5,32+ 4,18+ | -214
fosfataza 0,17 0,05
3.13.2 0,22 | 8,13+ 9,62+ | +18,3
0,10 0,13
0,31 : - 5,05+ | +100,0
0,01
045 : 8,25+ | 6,03+ | -27,0
0,09 0,21
0,64 | 9,55+ | 3,15+ | -67,0
0,18 0,03
**xk 31,3+ 290+  -74
1,34 1,05
Pieris brassicae ( 'V yash tirtillar) — ZR- 515 (0,019%b)
Esteraza 0,07 i 3,10+ | 6,13+ « +97,7
kompleksi 0,18 0,22
311 0,25 2,03+ 2,13+  +49
0,05 0,19
0,46 : 2,10+ | 1,48+ | -295
0,10 0,14
0,65 : 1,15+ 1,05+ : -8,7
0,09 0,03
**% 1900+ | 118+  +31,1
0,26 1,01
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codvol 38 f

Aphis craccivora (I11-1V yash siirfalar) — ZR-515 (0,01%0)

Esteraza 0,33 | 4,50+ | 0,30+ @ -93,3
kompleksi 0,27 0,01
3.1.1. 0,45 0,88+ | 0,10+ | -88,6
0,05 0,005
0,64 167+ | - -100,0
0,10
A0 T7,11+ 0,45+ -937
0,21 0,05
Aphis craccivora ( yetkin qanadsiz formalar) - ZR-515 (0,01%0)
Esteraza 0,33 2,02+ : 151+  -252
kompleksi 0,04 0,10
3.11 0,45 : 3,15+ 191+ -394
0,17 0,03
0,64 : 569+ 2,72+ | -52,2
0,29 0,23
% 10,9+ 6,24+  -425
0,13 0,41
Aphis craccivora (I11-1V yash siirfalar) — ZR-515 (0,01%0)
Turs 0,13 | 6,15+ | 7,03+ | +143
fosfataza 0,57 0,24
3.1.3.2 0,40 : - - -
0,56 @ 3,41+ ' 2,70+ | -20,8
0,12 0,05
0,74 2,00+ : 1,27+  -36,5
0,23 0,05
0,93 1,89+ 1,63+ | -138
0,13 0,10
**x 0135+ 12,7+ | -59
0,79 1,00
Aphis craccivora ( yetkin ganadsiz formalar) — ZR-515 (0,01%)
Turs 013 | 4,19+ | 565+ | +348
fosfataza 0,20 0,17
3.1.32 0,55 | 3,00+ | 322+  +73
0,16 0,05
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cadval 38 ¢

0,74 i 1,52+ 2,59+ | -70,4
0,11 0,21
0,93 i 1,19+ 2,05+ | +70,4
0,07 0,10
0,93 i 1,19+ 2,05+ | +72,3
0,07 0,10
**x 10,1+ + 35,2
0,42 13,6+
0,55
Aphis gossypii ( 111-IV yash siirfalar) — ZR-515 (0,01%)
Esteraza 0,33 4,23+ | 115+ @ +171)9
kompleksi 0,41 0,77
311
0,64 | 3,00+ | 2,19+ | -27,0
0,16 0,08
0,71 | 2,45+ | 0,70+ | -71,4
0,14 0,05
A% 10,1+ | 14,3+ | +420
1,21 0,68
Turs 0,13 | 5,09+ | 6,05+ | +18,9
fosfataza 0,27 0,01
3.1.3.2 0,30 | - -
0,56 | 3,00+ | 3,15+ | +5,0
0,20 0,09
0,74 { 1,79+ | 3,00+ | +67,6
0,15 0,25
0,93 i 0,95+ | 1,29+ @ +35,8
0,04 0,11
**x 10,8+ | 14,0+ | +29,3
0,51 1,31

Aphis gossypii ( 111-IV yash siirfalar) — F 0,001%
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Esteraza 0,33 | 4,23+ 294+ | -30,5
kompleksi 0,41 0,11
311 0,64 | 3,00+ 516+ | +72,0
0,16 0,35
0,71 | 2,45+ 0,87+ | -645
0,14 0,05
084 | 7,23+ 897+ | +24]1
0,44 0,06
**x 17,0+ 181+ | +6,5
1,19 2,00
Barathra brassicae (\VV-VI yash tirtillar) — F 0,001%
Esteraza 0,05 | 3,01+ -100,0
kompleksi 0,10
311 0,09 | 520+ : 6,44+ @ +23,8
0,05 0,12
0,20 | 2,30+ : 6,50+ @ +182,6
0,11 0,31
0,24 | 250+ : - -100,0
0,15
0,47 : 10,9+ @ 7,59+ | -30,4
0,49 0,18
0,55 : 5,79+ : 2,51+ : -56,6
0,33 0,09
0,62 | 7,48+ @ 2,78+ @ -62,8
0,13 0,11
0,67 i 3,69+ : izlor | -100,0
0,24
**k 409+ | 25,8+ -36,9
0,72 0,39
Barathra brassicae (V-VI yash tirtillar) — F 0,0001%
Esteraza 0,05 | 3,01+ | 2,88+  -4,3
kompleksi 0,10 0,13
311 0,09 520+ | 2,20+ -57,7
0,05 0,17
0,20 2,30+ | 1,80+ -21,7
0,11 0,005
0,24 2,50+ | 1,73+ -30,8
0,15 0,10
0,34 | - 1,62+ | +100,0
0,07
0,47 10,9+ | 2,40+ -78,0
0,49 0,14
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0,55 | 5,79+ | 3,25+ | -43,9
0,33 0,21
0,62 | 7,48+ | 2,80+ | -62,5
0,13 0,12
0,67 | 3,69+ | izlor | -100,0
0,24
**% 40,9+ | 18,7+ | - 54,3
0,75 0,27
Aphis craccivora ( 111-IV yash siirfalor) — ZR-777 (0,1%)
Esteraza 0,07 | - -
kompleksi 0,33 | 450+ | 353+ | -21,6
3.1.1 0,27 0,14
0,45 0,88+ 090+ | +23
0,05 0,05
0,64 : 167+ | 1,95+ | +16,8
0,10 0,19
%% 1711+ 655+  -7,9
0,21 0,10
Aphis gossypii ( HH1-IV yash siirfalar) — ZR-777 (0,1%)
Esteraza 0,33 | 4,23+ | 536+ | +26,7
kompleksi 0,41 0,22
3.1.1 0,64 | 3,00+ 3,06+  +20
0,16 0,07
0,71 | 2,45+ | 4,00+ : +63,3
0,14 0,26
0,84 - 1,36+ | +100,0
0,05
%% 1975+ 14,0+ | +436
0,44 1,42

Anoloji effekt, gamma sovkasi ti¢iin do miisahido olun-
musdur, belo ki, hamin fermentin foalliginin + 18,3% stimulya-
siyas1 bas vermisdir (cadval 38, c, €). Tadgigatlar onu gostor-
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misdir ki, ekzohormonal tasirdon 24 saat kecdikdan sonra fer-
mentin hom Umumi, hom da molekulyar formalarinin (Rf 0,64-
67,0%-5 godoar) foallig1 inaktivlogir: maksimal hormonal induk-
siya orta elektroforetik harokstli formada Rf 0,31 (+100,0%)
miisahidos olunur.

Qeyd etmok lazimdir ki, yonca monoanosinin mixtolif
yash siirfalorinds ZR-515 yuvenoidinin stimuloedici effekti (Rf
0,13-do +14,3%) mioyyonlosmisdir, lakin bax¢a monanasinds
turs fosfataza foalliginin ingibirlosdirici effekti agkarlanmamais-
dir. Bu névdo ZR-515 yuvenoidinin biokimyavi cavab reaksi-
yasi osason molekulyar formalarin stimulyasiyasi ilo xarakteri-
zo olunmusdur (cadval 38, f, g). Naticalorin miqayissli analizi
onu siibut edir ki, manonalards faza mixtalifliyindon asili ol-
mayaraq, fosfatazanin 0,74 formasi ekzohormonal tasiro garsi
yuksok hassasliq niimayis etdirir.

Beloliklo, turs fosfatazanin ayri-ayri formalarinin in-
duksiyasi va ya ingibirlogsmasi, asasen inkisaf marhalasi va YH,
YHA-nin tosiri altinda bas veran metabolik proseslorin Gmumi
Saviyyasindan asilidir.

Turs fosfatazanin faalligina fenoksikarbin tasiri (Pieri-
dae timsalinda) hom Umumi, hom do molekulyar formalarin 48
saata godor foallasmasi (+3,3-don +13,6%-2 godor) ilo saciyyo-
lonmisdir. Fenoksikarbin optimal gatiliginin (0,0001%) tasirino
qars1 an yuksak hossasliq, Rf 0,19 formasinda geyds alinmigdir.
Bu zaman yegans ingibirlosmo (-1,1%) turp kopanayindo 24
saatdan sonra miisahido olunmusdur. Umumiyyatlo, bu YHA
turs fosfatazanin orqanizmdo Soviyyasina stimuloedici tosir
gostorir: on yiksok Rf 0,19 ¢un kalom koapanayinds +26,2%
(48 saat) vo turp kopanayinds +26,6%; Rf 0,45 formada
+30,9% (48 saat) vo Rf 0,63-do iso +23,6% (24 saat) geydo
almmigdir (cadval 39).

Maraqlidir ki, miixtolif tobistli YHA vasitosilo hor 3 gr-
upa ekzohormonal mudaxils esteraza kompleksi ferment forma-
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larina da ohomiyyatli dorocodo tasir gostormisdir (codval 38,

39).

Codval 39

Pieridae-in 5-ci yas siirfalorinin hemolimfasinda esteraza vo turs
fosfatazanin ¢oxsayh formalarma fenoksikarbin tasiri ( foalliq —
sorti vahid) ***- (imumi foalliq

24 saat 48 saat
Fermentin Yoxl. | 0,0001% | Foal Yoxl. | 0,0001% | Foal.
ad1 Rf aseton Ing. aseton Ing.
Pieris brassicae
Turs 0,19 | 8,00+ | 8,21+ +2,6 7,85+ 9,91+ +26,2
fosfataza 0,07 0,03 0,30 0,12
3.1.3.2 0,25 | - - - -
0,46 | 9,29+ | 9,34+ +0,5 9,00+ 9,79+ +8,8
0,14 0,24 0,17 0,07
0,62 | 15,2+ | 16,0+ +5,4 15,3+ 15,8+ +3,1
0,31 0,25 0,28 0,18
*** | 32,56+ | 33,5+ +3,3 32,2+ 35,5+ +10,4
0,29 0,41 0,79 0,41
Pieris rapae
Turs 0,19 | 5,36+ | 5,30+ -11 481+ 6,09+ +26,6
fosfataza 0,14 0,23 0,19 0,34
3.1.3.2 0,25 | - - - -
0,45 | 8,22+ | 8,39+ +21 7,48+ 9,79+ +30,9
0,31 0,17 0,55 0,48
0,63 | 15,1+ | 18,7+ + 23,6 17,2+ 17,6+ +25
0,50 0,4 0,30 1,14
*xx | 28,7+ | 32,3+ +12,8 29,5+ 33,5+ +
0,81 0,48 0,77 0,58 13,6
Pieris brassicae
Esteraza 0,07 | 3,63+ 3,83+ +5,5 4,10+ 4,50+ +9,8
kompleksi 0,03 0,03 0,04 0,11
3.1.1 0,19 | 4,65+ | 3,90+ -16,1 | 5,17+ | 4,57+ -11,6
0,15 0,21 0,01 0,32
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Cadval 39 a

Esteraza 0,29 | 4,28+ | 3,64+ -15,0 4,46+ 5,17+ +15,9
kompleksi 0,19 0,15 0,12 0,29
3.1.1 0,50 | 5,75+ | 5,55+ -35 5,41+ 5,62+ +3,9
0,41 0,28 0,22 0,14
0,96 | 5,83+ | 7,52+ + 28,9 8,72+ 10,3+ +17,5
0,17 0,07 0,50 0,7
*xx | 241+ | 24,4+ +1,2 27,9+ 30,1+ +8,1
0,32 0,13 1,12 0,23

Pieris rapae

Esteraza 0,15 | 5,85+ | 3,90+ -33,3 0,60+ izlor -100,
kompleksi 0,10 0,17 0,05
3.1.1 0,29 | 9,60+ | 7,39+ -23,0 4,10+ 5,05+ +23,2
0,15 0,09 0,21 0,51
0,50 | 1,50+ | izlor -100,0 7,58+ 7,00+ -1,7
0,04 0,37 0,28
0,96 | 12,5+ | 15,3+ +22,1 17,1+ 19,1+ +12,1
0,23 0,22 0,43 0,67
*xx | 295+ | 26,6+ +9.8 29,3+ 31,2+ +6,2
0,31 1,05 0,80 0,59

Fenoksikarbin optimal qatiliginin tasirino qarsi an yuk-
sok hassasligi Rf 0,19 formasi gostormisdir. Bu zaman yegana
inaktivlosmoa (-1,1%) turp kopanayinds 24 saatdan sonra geydo
almmisdir. Umumiyyatlo, bu YHA turs fosfatazanin orqanizm-
do saviyyasina stimuloedici tasir gostarir: on yuksok effekt Rf
0,19 tclin kalom kapanayinds +26,2% (48 saat) va turp kapano-
yinds +26,6%; Rf 0,45 formada +30,9% (48 saat) vo Rf 0,63-da
iso +23,6% (24 saat) geydo alinmisdir (cadval 39, a).

Beloliklo, turs fosfataza fermentinin foalligina istor imu-
mi, istorso do molekulyar formalar saviyyasinds yuvenizasiya

321




naticalori stbut edir ki, hagsorat sinfinn Noctuidae zarorverici-
lorino ingibirlosdirici, Pieridae-do stimuloedici, Aphididae-do
iSo ndv, faza monsubiyyatindon asili olaraq, foallagdirici bio-
Kimyavi cavab reaksiyasi xarakterikdir.

Moalum olmusdur ki, YHA vasitasilo yuvenil hormonla-
rinin titrinin doyisdirilmosi, esteraza kompleksi fermentlorinds
doyisikliklorlo miisayiat olunur. Bels ki, altozar 4z yuvenoidi
pambiq va payizliq sovkalar1 tirtillarinin hemolimfasinda ilk 24
saat orzindo esteraza foalligina ingibirlosdirici tosir gostorir: Rf
0.02 (-28,0%), 0,08 (-52,4%), 0,05 (-10,9%), 0,15 (-4,4%). Ki-
cik elektroforetik harokotli formalardan forgli olarag, orta Rf-li-
lordo hamin effekt koskin suratds artir: miivafiq olaraq + 11,3%
vo +53,2% (cadval 38). Analoji effekt, pambiq sovkasinda
0,42-0,43 molekulyar formalarda va payizliq sovkasinda 0,43-
0,45 formalarda 2-3-glnluk puplarda geyds alinir. Belo ki, ek-
zohormonal tosir esterazalarin bu formasmin +116,8% vo
100,0% induksiyasina sabab olur.

Boyuk elektroforetik harokoto malik olan esteraza for-
malar1 da bu effekti niimayis etdirmislor. Pambiq sovkasinin
tirt1l fazas1 miistosnaliq togkil etmoklo (ingibirlosma -4,1% vo -
6,4%), payizliq sovkasimnin (+11,7%, +9,7%) tirtillarinda vo hor
iki névin pup morhalasinds (+11,8%, +6,9%, +14,0%) stimuls-
edici effekt bas vermisdir. Maksimal notico, yoni esteraza qru-
punun faalligina induksiyaedici tosir, payizliq sovkasinin ho-
mogenizatinda +90,9%-don +174,5%-0 qodor effektlo geyds
alimmisdir. Hemolimfadan forgli olaraq, burada oslave boyuk
Rf-1i esterazalar identifikasiya olunmusdur (cadval 38).

Siibut olunmusdur ki, YHA-nin sovkalara xas olan bu
biokimyavi effekti ag kopanoklora do aiddir. Bu zararvericilorin
hemolimfasinda esterazalarin imumi foallig1 +44,5% artmis vo
yuvenilizasiyaya qarsi daha giiclii cavab reaksiyasina 0,25
(+284,6%) malik olmuslar.

Kalom sovkasi tirtillarinin hemolimfasinda ZR-515 vo
ZR-619 yuvenoidlorin tasirindon sonra yoxlama variantinda
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muoayyoanlosmoayon yeni bir molekulyar forma, Rf 0,31 geyds
alinmigdir (codval 38, d). Goriiniir bu forma, (payizliq vo gam-
ma sovkalarinda Rf 0,25) YH vo YHA-ya qars1 esteraza foalli-
gina malikdir va yuvenoidlorin hidrolizini hayata Kkegirir
(Schafellner et al., 2008).

Molum olmusdur ki, YHA-nin biokimyavi effekti todqiq
olunan zararvericilordon kolom sovkasiin tirtil hemolimfasin-
da YHA kicik Rf-o malik formalar1 ingibirlosdirir: ZR-515 va-
riantinda 0,05 (-20,3%), 0.09 (-35,4%), 0,02 (-53,7%) vo 0,05
(-99,2%), 0,09 (-17,5%) ZR-619 variantinda.

Demali, ZR-515 vo ZR-619 yuvenoidlari kicik elektro-
foretik horokatli esterazalara qarsi (0,12-0,24) osason foallas-
dirict tasira malikdir. Bu zaman orta- va boyuk Rf-1i formalarda
(0,47 vo 0,55-0,67) foalliq koskin surotdo azalir. Bu zaman
mustosnaligl 0,55 forma (ciizi stimulyasiya +3,6%) ZR-619 va-
riantinda niimayis etdirir (cadval 38, b).

Qamma sovkasinda (Phytometra gamma) yuvenilizasi-
yaya qars1 on Yuksok hassasliga 0,07 esteraza formasinda ifado
etmisdir: stimuloedici effekt +35,2% vo +100,0%. Lakin orta-
vo boylk Rf-li molekulyar formalar, o ciimladan do Gmumi es-
teraza foalligi miidaxilodon sonra ingibirlogdirici effektlo kifa-
yotlonmisdir.

Maraqlidir ki, kolom koponayinin 5-ci yas tirtillarinda,
gamma sovkasinda oldugu kimi, yuvenilizasiyaya qars1 foallas-
dirict effekt 0,07 formada (+97,7%) qeyds alinir. Goriintir ki,
kolom koponayinds askar olunan stimuloedici effekt (+31,1%)
homin foallagsma hesabina bas verir, ¢iinki digar orta- vo boyuk
Rf-li esterazalar ingibirlosmoys moruz qalirlar (cadval 38, €).

Noaticalorin analizi bels bir gonasto galmays imkan ver-
misdir ki, Aphididae zararvericilorindo YH-1n titrinin sintetik
analoglar vasitssilo doyisilmasina qgarsi cavab reaksiyasi YHA-
nin kimyavi tabistindan asilidir. Bels ki, ZR-515-in muxtalif in-
kisaf fazalarina tasiri, yonca mananosinda eyni biokimyavi nati-
coni, yoni esterazalarin maksimal saviyyads ingibirlogsmasinag
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Sabab olmusdur (-42,5%-don -100,0%-2 godoar) (codval 38, f).
Baxca mononasinds bu biokimyavi effekt bir godor forglidir.
Belo ki, maksimal hormonal induksiya orta Rf-li forma 0,33-do
(+171,9%) miisahido olunur. Bu foallagma, esterazalarin timu-
mi foalligina tosir gostorir (+42,0%), halbuki ekzohormal
midaxilo boyik Rf-o malik olan esterazalarda kaskin suratdo
ingibirlosmoayos moruz qalir.

Fenoksikarb 0,001%-li mahlulu baxg¢a mananoasinds 0,33
esterazasinin -30,5% inaktivlogmasina sobob olur (cadval 38, g,
h). Bu zaman boyuk Rf-li esterazalar da mixtslif natico niima-
yis etdirir: inaktivlogsma yalniz 0,71 (-64,5%) formada bas verir,
digor esterazalarda (0,64 va 0,84) osason foalliq stimuls (+24,1
va +72,0%) olunur.

Kolom sovkasinda bu effekt (codval 38, h), esterazalarin
foalliginin koaskin azalmasi, hotta 0,05; 0,24; 0,65 formalarin
yox olmasi ilo miisayiot olunur. Maksimal hormonal induksiya
0,20 formada (+182,6%) bas verir. Qeyd etmok lazimdir ki,
kolom sovkasinin hemolimfasinda fenoksikarbin optimal
qatilig1, ona hassas olan (YH-esteraza) formani Rf 0,34 miioy-
yanlosdirmays imkan vermisdir. Homin cadvaldo moanonalars
qars1 sinaqdan ¢ixartlmig kinopren YHA (ZR-777) esterazalara
qars1 yiiksok effekti niimayis etdirmisdir. Belo ki, manananin
n6v monsubiyystindon asili olaraq, Rf 0,33 esteraza (-21,6% -
yonca Vo +26,7% baxga mononosinds) foalligina gora forg-
lonmisdir.

Demoali, Aphididae-do bu esteraza formasi, yuvenoidle-
rin tosirino qarst oan yuksok hossasliga malikdir vo bu natics,
YH-in metabolizmindo homin esterazanin xiisusi funksional
ohamiyyat kasb etdiyini stibut edir. ©n miihiim naticalordan biri
monanalards forqli esteraza formasi, Rf 0,84 miioyyanlosmasi-
dir (YHE).

Effektiv yuvenoid fenoksikarbin Pieridae zararvericilo-
rindo esteraza kompleksina tasiri forqli olmusdur (codval 39).
Bels ki, kalom va turp kopanaklorinin 5-ci yas tirtillarina prepa-
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ratin optimal dozasi ilo tosirdon 24 saat sonra Kigik- vo orta el-
ektroforetik horokato malik olan esterazalarin ingibirlogmasi
musahido olunur. Maraqlidir ki, miidaxilodon sonra turp
kopanayinds 0,50 esteraza formasi tamamilo itir. BOylk Rf-li
esteraza 0,96 muivafiq olarag, +28,9% vo +22,1% stimulo
olunur. Ekzohormonal tesirdon sonra 48 saatdan sonra kolom
kopanayinds esteraza foalliginin stimuloedici effekti doyisilmoaz
qalir vo 24 saatdan sonra inaktivlosmo orta Rf formalarda sti-
mulyasiya ilo (+15,9% vo +3,9%) ovaz olunur. Bu formalar, fe-
noksikarba qars1 yiiksok hassasligi turp kopanayinds da niima-
yis etdirir.

1V.3. Diapauzanin formalasmasi va gedisi prosesinda
fermentlarin faalhgina yuvenoidlorin tasiri

Hosoratin fizioloji sakitlik halina YHA ilo ekzohormonal
mudaxilonin naticalari, zararvericilalora garsi miibarizo tadbir-
lorinin islonib hazirlanmasinda miithiim ohomiyyat kosb edir.
Stibut olunmusdur ki, YHA tasiri naticasinds tozah(r edan ¢ox-
sokilli cavab reaksiyalari, asason do hosoratin fizioloji sakitlik
halindan asilidir. Diapauza zamani, yani bioloji foal maddolorin
monbalarinin tocrid edildiyi zaman, metabolizm muxtalif dors-
codo, tokamilco daha godim olan glikolitik proseslorlo ovoz
olunur. Ona gdrs do belo bir soraitdo shamiyyat kosb edon fer-
mentlarin faalliginin hormonal induksiyasiin tadqigi xususan
maraqlidir. Yuvenil hormonlarinin inkisaf prosesini tormozla-
yib, diapauza mexanizminin i$o salinmasinda passiv rolunu nos-
zors alarag, bu halin formalagsmasi vo gedisinde muhum rol oy-
nayan fermentlorin foalligina yuvenilizasiyanin tasirinin gyrani-
Imasi xisusi shamiyyat kasb edir.

Todgigatda Noctuidae, Pieridae fasilalorine aid olan do-
rin vo dayanigql pup diapauzasi xas olan novlarls yanasi, geyri-
dayanigl tirtil diapauzasi (Agrotis segetum) keciran zararverici
sinaqdan ¢ixarilmigdir (cadval 40). Gorunduyd kimi, diapauza-
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gabagi marhalods va diapauzanin gedisi zamani bir sira mithiim
dayisikliklor bas verir.

Codval 40
Noctuidae, Pieridae zararvericilorinds diapauzanin formalasmasi
Vo gedisi zamani turs fosfatazanin xiisusi faalligina (mkmol-10%/
daq-mgq/ziilala) yuvenoidlorin ekzohormonal tasiri

NBVlor V tosir fazasi Variantlar Diapauzagabagi Diapauza
morhals

Heliothis armigera: | Altozar (0,01%) | 21,5- 107 55,4107
2-3 gunluk puplar ZR-515(0,01%) | 11,2 30,0

ZR-619 (0,01%) | 7,8 51,2

F 0,0001% 4,1 27,4

Yoxlama 58,3 81,5
Barathra brassicae: | Altozar (0,01%) | 12,3-10° 71,2-10°
2-3 glinltk puplar ZR-515 (0,01%) | 22,5 88,9

ZR-619 (0,01%) | 18,7 107,2

F 0,0001% 7,7 45,3

Yoxlama 39,7 215,0
Agrotis segetum: Altozar (0,01%) | 10,1- 107 48.8- 107
qislayan tirtillar ZR-515 (0,01%) | 8,8 50,7

ZR-619 (0,01%) | 6,9 53,5

F 0,0001% 10,9 53,9

Yoxlama 41,0 79,5
Pieris brassicae: Altozar (0,01%) | 3,5-10° 73,3- 107
2-3 giinliik puplar ZR-515 (0,01%) | 7,3 3733

ZR-619 (0,01%) | 6,9 306,7

F 0,001% 2,5 103,3

F 0,0001% 2,9 133,3

Yoxlama 27,3 300,0
Pieris rapae: Altozar (0,01%) | 4,2-10° 93,3- 107
2-3 giinliik puplar ZR-515 (0,01%) | 6,1 80,0

ZR-619 (0,01%) | 6,3 100,0

F 0,001% 3,8 66,7

F 0,0001% 31 100,0

Yoxlama 28,1 213,3
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Belo ki, maksimal foalliq (373,3- 10%) Pieris brassicae
kopanayinds geydo alinmisdir. Fermentin nisbaton yiksok foal-
lig1 kalom, turp koponoklorinds va kolom sovkasinda ZR-619,
fenoksikarb(F 0,0001%) variantlarinda miisahido edilmisdir.
Turs fosfatazanin minimal xiisusi foallig1 iso ag koponoklorin
fenoksikarb yuvenoidinin tasiri noticosinds bas vermisdir (cod-
val 40). Gorundlyd kimi, ekzohormonal midaxilo diapauzanin
formalasmasi vo diapauzaya hazirliq dovriinds turs fosfatazanin
foalliginin ingibirlogmoasina sobob olur. Bu biokimyavi effekt,
ayri-ayri novlor ii¢iin asagidaki kimi xarakterizo olunur: pam-
biq sovkasi -63,1-93,0%, kalom sovkasi -69,0-80,6%, payizliq
sovkasi -75,4-83,2%, kolom kopanayi -73,3-89,4%, turp kopo-
nayi -77,6-89,0% (coadval 40).

Molum olmusdur ki, ingibirlosdirici effektin ifado olun-
masina baxmayaraq, bu zaman tocribs variantlarinda diapauza-
nin gedisi prosesinda fosfatazanin foallig artir va hamin gdste-
rici sabit galir. Belo ki, bu qanunauygunluq Noctuidae fosilasi-
nin nimayandalorindon pambiq sovkasinda -2,6-6,6 dofs, ko-
lom sovkasinda -4,0-5,9 dofs, payizliq sovkasinda -4,8-7,6 do-
fo, Pieridae novlorindon kalom koponayi -20,9-51,5 dofo vo
turp kopanayindos iso 13,1-32,3 dofoya barabor olmusdur.

Demaoli, turs fosfataza fermentinin foallig1, diapauza za-
mant ag kopoanaklords sovkalara nisbaton yiksok olur. Natico-
lorin miqayissli analizi siibut edir ki, turs fosfatazanin foalli-
ginda bas veron doyisikliklor hom diapauzagabagi marhalada
zilal mibadilasi vo metabolizm Ugln vacib olan fermentlorin
foallig1 arasinda asililiq ilo, ham do diapauza zamani iisvii bir-
lasmoloarin qgarsiligl gevrilma proseslorinin ekoloji amillordan,
xususon do temperaturdan asililigini nozars alsaq, inaktivlosdi-
rici effekt hesabina onun homin reaksiyalarda istirakinin pozul-
masi il alagadardir.

Fizioloji sakitlik halinin formalagmas1 vo gedisindo mi-
him ohomiyyat kasb edon ferment suksinatdehidrogenazadir
(SDG).
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Codval 41
Noctuidae, Pieridae zararvericilorinda diapauzanin formalagsmasi
va gedisi morhalasinds suksinatdehidrogenazanin faalliginin
(nmol/dag 1 mq zilala) YHA-nin ekzohormonal tasiri (p<0,01-
<0,001)

_ HOMOGENIZAT PiY Cismi

Diapau-
Novlar vo zagaba- Diapauza Diapauza
variantlar g1 mor-

hala

baslangic son baslangic son

Heliothis
armigera
2-glnluk pup
Yoxlama 2,3+0,14 | 2,09+0,0 | 1,63+0,0 | - -
Aseton 0,73+0,0 | 0,38+0,0 | 0,10+0,0 | - -

ZR-515 0,01% 0,30+0,0 | 0,18+0,0 | 0,11+0,0 | - -
ZR-619 0,01% 0,61+0,0 | 0,21+0,0 | 0,18+0,0 | - -
F 0,0001% 0,27+0,0 | 0,17+0,0 | 0,09+0,0 | - -
Altozar 0,01% 0,06+0,0 | 0,38+0,0 | 0,25+0,0 | - -

Agrotis segetum

VI yas tirtillar
Yoxlama 1,85+0,1 | 2,45+0,2 | 1,89+0,0 | 0,58+0,0 | 0,76+0,05
Aseton 1,56+0,0 | 2,11+0,1 | 0,98+0,0 | 0,31+0,0 | 0,58+0,01

ZR-515 0,01% 1,30+0,0 | 1,20+0,0 | 0,25+0,0 | - -
ZR-619 0,01% 0,98+0,0 | 0,71+0,0 | 0,13+0,0 | - -
F 0,0001% 1,24+0,0 | 0,95+0,0 | 0,73+0,0 | 0,11+0,0 | 0,36+0,02
Altozar 0,01% 0,24+0,0 | 1,13+0,0 | 0,55+0,0 | -

Barathra

brassicae

2-glnlik pup

Yoxlama 4,00+0,2 | 3,66+0,1 | 2,56+0,0 | 2,11+0,0 | 2,59+0,01
Aseton 3,47+0,1 | 2,89+0,2 | 1,46+0,0 | 0,73+0,0 | 1,15+0,0

ZR-515 0,01% 1,48+0,1 | 1,33+0,1 | 0,65+0,0 | - -
ZR-619 0,01% 0,65+0,0 | 0,41+0,0 | 0,15+0,0 | - -
F 0,0001% 0,64+0,0 | 0,30+0,0 | 0,12+0,0 | 0,28+0,0 | 0,13+0,006
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Codval 41 a

Phytometra
gamma

V yas tirtil
(qislama)
Yoxlama 1,79+0,0 | 2,35+0,1 | 2,08+0,0 | - -
Aseton 1,44+0,0 | 1,75+0,0 | 1,09+0,0 | - -
ZR-5150,01% | 0,29+0,0 | 0,15+0,0 | 0,11+0,0 | - -
ZR-6190,01% | 0,40+0,0 | 0,25+0,0 | 0,17+0,0 | - -

Pieris

brassicae

2-gunlik pup

Yoxlama 3,53+0,0 | 3,91+0,2 | 2,85+0,1 | 3,34+0,1 | 4,8+0,14
Aseton 3,00+0,2 | 3,14+0,0 | 1,17+0,0 | 1,96+0,1 | 2,12+0,0

ZR-5150,01% | 0,62+0,0 | 0,31+0,0 | 0,27+0,0 | 1,63+0,1 | 1,75+0,0
ZR-6190,01% | 0,48+0,0 | 0,94+0,0 | 0,19+0,0 | 0,63+0,0 | 0,08+0,0
F 0,0001% 1,59+0,0 | 1,15+0,1 | 0,29+0,0 | 0,31+0,0 | 0,23+0,0
Altozar 0,01% | 0,25+0,0 | 0,79+0,0 | 0,29+0,0 | 1,06+0,0 | 0,35+0,0

Pieris rapae
2-gunlik pup
Yoxlama 5,31+0,2 | 4,68+0,2 | 3,15+0,0 | 4,73+0,1 | 4,95+0,2
Aseton 4,86+0,0 | 4,11+0,1 | 0,8740,0 | 3,35+0,2 | 3,57+0,0

ZR-5150,01% | 0,32+0,0 | 0,25+0,0 | 0,18+0,0 | 0,19+0,0 | 0,27+0,0
ZR-6190,01% | 0,91+0,0 | 0,61+0,0 | 0,2+0,01 | 0,62+0,0 | 0,33+0,0
F 0,0001% 0,3+0,01 | 0,23+0,0 | 0,08+0,0 | 0,21+0,0 | 0,25+0,0

Mioayyan edilmisdir ki, YHA-nin optimal qatiliglart ilo
2-glnlik puplara vo son yas morholosinds olan tirtillara ekzo-
hormonal tesir diapauza zamani (Pieridae —do iso hamginin dia-
pauzagabagi moarhaloda) bu fermentin foalliginin kaskin azal-
masina sabab olur (cadval 41, a). Malumdur ki, SDG glikolitik
proseslarin, hamginin anaerob soraitds gedan ¢evrilmalorin asas
biokimyovi gostoricilorindon biridir. Askar edilmisdir ki, bio-
kimyovi effekt yoxlama varizntina nisboton Noctuidae fosilo-
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sindo - pambiq sovkasi 3,7-37.5, payizliq sovkasi 1,2-7,7,
kolom sovkasi 2,7-6,3, qamma sovkasinda, yani diapauzasiz
inkisafin xas oldugu névds 4,5-6,2 dofo; Pieridae fasilosinds
iso kolom kopanoyi 2,2-14,1 vo turp kopanoyi 5,8-17,7 dofo
toskil edir.

Eksperimental yolla tosdiglonmisdir ki, fizioloji sakitlik
halinin baglanmasi ils alagadar olarag, SDG-nin faallig1, yoxla-
ma variantlarinin (tomiz vo aseton) dinamikasindan asili olma-
dan, homiso eyni qanunauygunluqla doayisir. Bu, hom blt6v or-
ganizm saviyyasinda (homogenizat), hom do piy cismindo dia-
pauzanin sonuna qadar fasilosiz inaktivlogsmanin davam etmosi-
dir (p<0,01-<0,001). Bu zaman mistoasnaligi ZR-515 variantin-
da kalom kapanayinin piy cisminds geyds alinmisdir: yoxlama
Va tacrliba naticalori arasinda eyni qganunauygunluq, yani miva-
fiq olaraq +7,4% va 42,1% stimulyasiya miisahids olunur.

Belaliklo, noticalor stibut edir ki, fototermoperiodik ba-
ximindan, geyri-alverigli soraitdo anaerob proseslorin inaktiv-
losmasi bas verir vo pup ilo tirtil diapauzalari arasinda
suksinatdehidrogenaza foalliginin dinamikasinda kaskin forg
olmur. Naticalordon goriindiiyii kimi, yuvenil hormonlar1 meta-
bolik proseslorin xarakterinin miisyyonlogsmoasindo (oksibiozla
hidrolizin nisbatindo) istirak edirlor. Bels Ki, stni yolla YH-in
titrinin doyisilmasi, metabolik proseslorin lazim olan dovrda
(gqabiqdoyismo, metamorfoz, diapauza) birinin-digari ilo avoz
olunmasini pozur va bununla da fardlorin qislamasi tiglin anor-
mal sorait yaranir.
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FOSIL V

KOND TOSORRUFATINDA HORMONLAR
VO ONLARIN SINTETIK ANALOQLARININ TOTBIQi

Hormonlar va onlarin faal analoglarinin g¢oxsayl sinaq-
lart gostorir Ki, bu birlosmolor hom bitki muhafizasi sisteminds
zorarvericilorin saymin azalmasi, hom do xeyirli hagarat novlo-
rinin (tut ipokqurdu, bal arisi, trixoqgramma) mohsuldarliginin
yuksaldilmasi va xastaliklora qarst doztiimlii olmalari ti¢iin mii-
vaffaqiyyatlo istifads edils bilarlor.

Hosoratin boyiima Vo inkisafini tonzimloyan amil kimi,
bu birlosmoloarin tatbiginin effektivliyi, preparatin se¢ilmis do-
zasindan, fordi inkisafin fazasindan, konkret ndviin hossasliq
daracasindan asilidir. Malik olduglar1 bir sira nadir xiisusiyyat-
lorino gora, yani bioloji foalliq, nov spesifikliyi vo onurgali
heyvanlar ti¢lin az toksiki olmalari, hormonabanzar preparat-
lar1, bitkilorin zararvericilordon muhafizasi sisteminda, 0 clim-
ladon do xeyirli ndvlarin hayat faaliyystinin tonzimlonmasinda
MUhiim yer tutmalarina imkan verir.

Xeyirli hagarat ndvlorindo YHA-n1n istifadasi ilkin mor-
halada ipakgilik sahasinds sinagdan ¢ixarilmigdir. Belo ki, XX
asrin 40-c1 illorinds YH-I vasitosilo (inyeksiya vo ya topikal)
midaxilo (0,1-10 mkg/fards) naticasindo baramanin ¢oakisinin
artmasi, RNT-nin sintezinin gtclonmasi vo DNT-nin isa ingibi-
rlosmasina nail olmuslar (Akai et al., 1973). Sonraki tadgigatlar
naticasinds muoayyanlosmisdir ki, YH-1n 5-ci yas tirtillara tasiri
muhitin temperatur va isi1q soraitindon asilidir. Metoprenin (ZR-
515) ipakqurdunun mohsuldarhigina tasiri tadgiq olunarken as-
kar edilmisdir ki, tirt1l fazasinin 5-ci yasin avvalinda fardlorin
preparatla islonilmoasi (0,1-1 mkg/fords), gidalanma dovrinin
5-24 saata godor uzanmasina vo baramanin, homginin do ipak
gatinin ¢akisinin artimina sobab olur. YHA ilo tosiri 5-ci yasin
ortalarinda apardiqda maksimal artim aldo olunmusdur. Lakin
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bu zaman baramanin toxunmasinda nisboton az sayda tirtil
istirak etmisdir. Belo ki, metoprenlo yuvenilizasiya 5-ci yasin
sonunda aparildiqda fardlarin kitlovi sokildo barama toxumasi
ilo yanasi, baramalarin ¢okisinin do on yiksok artimi geydo
alinmigdir. Metoprenin taSirina qarsi erkok fordlor daha yuksok
hossasliq niimayis etdirmislor (Kamada et al., 1979).

Yuvenil hormonunun digar analoglari, xiisuson do 734-
I, 738, ZR-512 (altozar) shomiyyatli daracoda bioloji foalliq
nlmayis etdirmislor, yoni bu zaman tirtil fazasinda 5-ci yas
dOvriiniin uzanmasi, ipak qatinin kiitlosi va sapin uzunlugunun
artmasi bag vermisdir (Akai, 1979). Bu baximdan, an perspektiv
YHA kimi “Manta” preparati hesab olunur. Bu birlogmo, tut ip-
okqurdunun mohsuldarligini artirmaq magsadilo, metoprenin
asasinda sintez olunmusdur (Kobari, Akai, 1978).

Beloliklo, ipokqurdu mohsuldarligini artirmaq moagsodi-
lo, YHA-dan istifado zamani yiiksok natico aldo etmok Ggin
osas sortlori yerina yetirmok lazimdir: 1) preparatin optimal do-
zalarmi; 2) tirtillarin tosir vaxtini; 3) ekzihormonal tosirdon
sonra tirtillarin saxlanma soraiti; 4) preparata qarsi cinsin vo ya
hibridin hassasliq daracasini mlayyanlosdirmok lazimdir (Ku-
tuzova va b., 1981; Ivanova va b., 1983).

Ik dofo olarag, hasoratin qabiqdayismo hormonuna qarst
olan marag, yeni nov insektisidlori sintez etmok problemini
gindomo gotirmisdir. Belo Ki, ekdizonlar 6z xuusiyyatlaring
gora, I nasil insektisidlora qarsi olan taloblora cavab verir-
dilor, yoni onar istiganli heyvanlar tciin toksiki deyil, onlara
nov spesifikliyi xasdir vo tosirdon sonra zororli hasoratlarda
rezistentlik inkisaf etmir.

Xeyirli hogoratlarin ¢oxalmasi zamani qidaya fitoekdi-
zonlarin slava edilmasi noaticasinds say artimina nail olunmasi
xabari mihim malumatlardan biri idi. Hazirda fitoekdizonlar
YHA ilo birlikdo kompleks sokilds ipakgilikdo mohsuldarligin
artirtlmasi tUgiin istifado edilir. Tut ipakqurdunun 5-ci yas tirtil-
lariin yalmiz yuvenoidlo islonilmasi, baramanin toxunmasi
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middatinin uzadilmasina sorait yaratdigi halda, fardlorin gida-
sina fitoekdizonlarin oalave edilmasi bu prosesin sinxronlagma-
sina sobob olur (Wei-shan Chou, Horng-sheng Lu, 1980).

Uzun illar boyu aparilmis todqgiqatlarin naticesinds mo-
lum olmusdur ki, ekzogen gabiqdoyismo hormonlari tut ipok-
qurdunun virus infeksiyalarina qarsi davamliligini artirir. Belo
Ki, 4-cii yasda sitoplazmatik poliedroz virusu ilo yoluxmus fa-
rdlora 5-ci yasda ekdisteronun daxil edilmoasi, XaSto tirtillarin
faizini xeyli asagi salmigdir. Heliothis virescens-do iso Xosto
fordlora ekdisteronun daxil edilmoasi tamamilo bu infeksiyanin
inkisafinin qarsisin1 almisdir. Miolliflorin fikrincs, ekzogen
ekdisteron sahibin hiceyrolorindo  ziilallarin  vo  nuklein
tursularmin miibadilasini stimulo etmokls, onlarin metabolitlor
ugrunda rogabot hesabina viruslara qarst davamliligini artirir
(Cernig, 1983).

Hazirda tut ipokqurdunda ipok hasilatinin endokrin
aspektlori amoli suratdo todqiq olunmamisdir. Bu problemi
aragdirarkon qarsiya ¢ixan osas suallar bunlardir: 1) Ekdizonlar
va ya YH real olaraq ipak ifrazina calb olunurmu? 2) Fibroin va
seritsin genlorinin foallasmas1 vo inaktivlosmasino cavabdeh
olan xtisusi bir amil varmi1?

Fibroin mRNT-nin sintezi dinamikasinin todqigi notico-
sindo malum olmusdur ki, fibroin genlorinin transkripsiyasinin
kosilmasi son tirtil gabiqdoyismasi dovriine tesaduf edir. Bun-
dan sonra fibroinin mRNT molekulalar1 tamamilo parcalanir
(Filippovig, Kutuzova, 1985).

Fibroin genlorinin transkripsiyasi yenidon yalniz qabiq-
doyismadon sonra tirtillarin faal gidalanma dévrinds iso salinir.
Bu, ipayin fibroin molekulalarmin kigik molekulyar frag-
mentini kodlasdiran mRNT-nin saviyyasinin dayisildiyini siibut
edir.

Endogen qabiqdoyismo hormonlari ilo ipakayiran vo-
zilorin funksional foaalliginin miiqayissli analizi naticasinde mu-
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oyyon edilmisdir ki, ipokayiran vozilorin hiceyralori ekdi-
steroidlor Uglin hodof deyil (Garel, 1983).

Qeyd etmok lazimdir ki, YH-1n fibroin va seritsinin bio-
sintezindo rolu forglidir. Belo bir fikir irali stralur Ki, ipok-
ayiran vazilor YH G¢ln hadof toxumadir. Bels ki, nisanlanmis
YH-1n 5-ci yasin liglincii giinii inyeksiyast gostormisdir ki, 24
saatdan sonra nigsanonin ¢ox hissasi ipakayiran vozinin arxa his-
sasindo miayyanlosdiyi halda, bagirsagin vo piy cisminin inte-
gumentinds tamamils askar edilmomisdir. Niganlanmis metopr-
en do Bombyx mori —nin badoninds tez daxil olarag, butin to-
Xumalarda yayilmis vo 24 saatdan sonra absorbsiya edilmis yu-
venoidin yaris1 badondon xaric olmusdur (Shimada et al.,
1981).

Yuvenoidlorin ipokayiran vozilarin boylimasinoe vo ipok
zilallarmin sintezina tasirinin naticalarinin otrafli tadqigi onu
gOstormisdir ki, preparatlarla applikasiyan1 tirtillarin 5-ci ya-
siin avvalinds apardiqda, 6nca vazilarin boylimasi zaifloyir va
burada ipak ziilallarinin sintezi ingibirlasir. Lakin bu gostarici-
lar ¢cox tez bir zamanda barpa olunur, hatta yoxlama variantinin
tirtillarina nisboaton ovvalki migdardan da yiksok olur. Ma-
raqhdir ki, yuvenilizasiya 5-ci yasin sonunda aparildiqda ipak
ziilallarinin sintezi Koskin suratdo azalir vo sonradan ilkin so-
Viyyayao catmur.

Askar edilmisdir ki, YH-I ilo islonilmis tirtillara ekdiste-
ronun inyeksiyasi pupun inkigsaf proqramini agir (Calvez,
1981). Demali, tut ipokqurdunun son tirtil yasinin birinci mor-
halasinds six YH-1n faaliyyati ilo bagli olur. Bu, pup proqrami-
nin realizo olunmasina mane olur va tirtil fazasinin halini saxla-
yir. Har iki proqramin realizo oluna bildiyi ikinci marhalo or-
zinds pup programinin inkisafi stabil olmur, ¢ilinki kifayat go-
dor YH-in istiraki genomun ekspressiyasina mane olur.
Goriintir, son yagin sonunda tirtillar ekzogen YH-a qars1 hossas
olmurlar vo bu zaman pup proqraminin stabillogmasi gtin ekdi-
zonun tosiri kifayot edir. Ikinci morhalodo programin realizo
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olunmasinda doyisikliklor yalniz ekdisteronun inyeksiyasi noti-
casindos miimkiindiir. Bu, yuxarida geyd olunan konsepsiyani
tosdiglayir, yani tut ipakqurdu tirtillarinin genomunun reproq-
ramlasmasi1 YH-1n istirak etmodiyi bir soraitdo ekdisteronun to-
siri naticasinda bas verir.

Mdasir dovrdo mixtalif zararli hagorat qruplarina qarsi
mubarizodo otraf muhit, xeyirli névlor vo insan tgun daha tah-
likasiz ekoloji preparatlarin axtarigi, hormonlar, onlarin ana-
loglar1 vo antihormonlardan insektisid kimi istifads fikrini for-
malasdirmisdir. Malumdur ki, bu birlosmolor hosoratlarin boyi-
mo Vo inkisaf tonzimlayiciloridir. Zororli hosorat novlorinin
sayina nozarot konsepsiyasit mahiyyatino va shomiyyatino goro
fundamental xaraktera malikdir. Bels ki, onun sayasinds IlI, IV
va V noasil insektisidlorin yaranmasi {igiin prinsipial cahatdan
yeni vo ¢ox Umid veran iisul formalasmisdir. Bu insektisidlorin
tosiri hosorat organizminin hormonal statusunun pozulmasina
osaslanir.

Hazirda qati sokildo geyd etmok olar ki, bu yeni konsep-
siya “pestisid sindromu” adlandirilan ¢atinliyin aradan galdiril-
masina imkan yaratmigdir. “Pestisid sindromu” istifads olunan
I vo Il nasil insektisidlorin tasirinin naticalori ilo bagl idi.
Belo ki, bu preparatlarin tosiri hogoratda fermentativ proseslorin
yatirtlmasina asaslandigi ti¢iin onlarin sistematik sokilds istifa-
do edilmasi zararvericilorin gox davamli populyasiyalarinin for-
malagmasina sorait yaradirdi.

Ik dofo olarag, YH-1n potensial insektisid kimi totbigi-
nin mumkanlaya fikri Vilyams torofindon (Williams, 1959,
1961) irali siiriilmiisdiir. Bels ki, 0, Hyalophora cecropia ipak-
qurdunun qarincigindan YH ekstraktini oldo etdikdon sonra bu
muoallif belo naticoys golmisdir Ki, hasoratlar 6z hormonlarina
qars1 davamli ola bilmazlor. Bu fikirden sonra intensiv suratds
yuvenil hormonlarinin kimyavi torkibi todqiq olunmaga bas-
lanmigdir. Bu zaman Tenebrio molitor-un ekskrementlorindan
YH foalligina malik olan farnezol vo farnezal birlosmalari alds
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edilmisdir  (Filippovi¢,  Kutuzova,  1985).  Sonradan
Pyrrohocoris apterus taxtabitisinin biologiyast 6yranilorkon
Cexoslavakiya vo ABS-da Slama torofindon homin névin
srfalorinin  inkisafin1 tormozlayan amilin kagiz oldugu
muoayyanlosmisdir. Homin kagizin foal komponenti — yuvabion
identifikasiya edilmisdir (Slama, Williams, 1966). Moalum
olmusdur ki, yuvabion yalniz Pyrrohocoridae fasilasina garsi
spesifik tosiro malikdir, digar yaxin fasilalarin nlimayandalorins
qars1 belo foalliq gostormir.

Belaliklo, homin ddévrdon kond tosorriifati bitkilorinin
zorarvericilaring segici tosir gostaran, lakin xeyirli hagorat nov-
lori Gglin zararli olmayan YHA-nin foal axtarigi baslanmisdir.

Hazirda tobii YH-1n tasirini imitasiya edon, muxtalif ki-
myavi struktura malik olan vo “lll nasil pestisidlor” adlanan
5000-don artiq YHA sintez edilmisdir. Ik dofo olarag, Slama
Vo omokdaslar1 (Slama et al., 1974) yuvenoidlorin tosnifati, xa-
rakteristikasini yaratmaga vo sintez sxemini tortib etmoyo cohd
etmiglor. Muasir dovrdo yuvenoid foalligina malik olan ¢oxlii
sayda birlogsmalor mioyyonlogmisdir ki, onlar 14 qrup sokilds
V.N. Burov torafindon (Burov, 1983) xarakterizo olunmusdur.

Qeyd etmak lazimdir ki, sintez edilmis yuvenoidlarin iri-
hocmli bioloji sinaqlart asasinda miixtalif zorarvericilora qarsi
mubarizodos yuksak foalliga malik olan daha effektiv preparatlar
oldo olunmusdur. Lakin amali suratds yalniz bir hissasi totbiq
Ucln yararh hesab olunur. Belo ki, meyva va sitrus bitkilarinin
zorarvericilorina qarst miibarizads istifado olunanlar ZR-512,
ZR-777 5E, epofenap (R 010-3108) vo metoprendir (ZR-515).
Fenoksikarb yeni sintez olunmus vo sinagdan tam sakildo ¢ixa-
rilmamis yuvenoiddir ki, ilk dofo olarag Noctuidae, Pieridae,
Aphididae fasilalorinin azorbaycan populyasiyalari iizorinds si-
naqdan ¢ixarilmisdir (Kuliyeva. 1999).

Coxillik tadgigatlar naticasinds (1989-1998-ci illor or-
zinda) hosorat sinfinin Noctuidae, Pieridae vo Aphididae zoror-
vericilorinin azarbaycan populyasiyalar1 tizorinds yuvenoidlor
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ZR-512, ZR-515, ZR-619, ZR-777 vo fenoksikarb (inseqar) si-
naqdan ¢ixarilmis, onlarin morfoloji, fizioloji vo biokimyavi ef-
fektlorinin osasinda Azorbaycan soraitindo totbigi sxemlori tor-
tib edilmigdir (Ne 5-7). Homin sxemlards YHA-dan istifadanin
vaxti, tsullari, preparata qarsi zararvericilorin hassasliq dore-
casi va C. toqdim olunmusdur (Kuliyeva, 1999). Tartib olunan
sxemlordo YHA-dan istifadonin vaxti vo tasirin fazasi (sxem Ne
5,a) Azarbaycanin konkret regionlart saviyyasinds toqdim olu-
nur.
SxemNe5

Noctuidae, Pieridae, Aphididae-nin tabii populyasiyalarina qarsi
Azarbaycanda yuvenoidlardan istifadanin an effektiv vaxtlari

NovIar tTaiz'srl Nasil vo YHA-nin Rayonlar
tosirin tarixi
Heliothis armigera | Tirtil 11 (8-15/VII) Neftcala, Sabirabad
IV-V 1 (5-12/VI11)
Il (10-17/VII) Bordas, Agdam
111 (8-15/ V111
Barathra brassicae | Tirtil V I (10-15/V) Quba, Xagmaz
Il (17-20/V1)
I (17-22/1X)
| (27/VI-10/VIl) | Abseron
11(25-30/V111)
111 (18-22/X)
Tart1l
Agrotis segetum V-VI 1 (25/VI-10/V1I) Quba, Xagmaz,
Il (17-25/VI1II) Qusar
IV-V 111 (15-20/X)
V-VI I (15-20/V1) Abseron
Il(yay diapauzasi
25-75% farddo)
11 (12-17/1X)
Tirt1l 11 (17-20/V) Agdam, Bordo
Phytometra V-V 111 (17-20/\V/1)
gamma IV (15-17/1X)
Il (15-17/V) Abseron

337




Sxem Ne 5 (a)

Phytometra Tirt1l 11 (13-17/V1)
gamma vV-v 1V (15-20/VI111) Abseron
V (17-20/1X)
Pieris brassicae Tirtil 1 (15-20/V1) Bordos, Agdam
\Y 1 (20-25/V) Lonkaran
1 (15-20/V1) Abseron
11 (17-20/V11) Agdam
11 (17-20/VI11) Bords
1V (25-27/1X)
Pieris rapae Tirtil 1 (20-25/V) Agdam, Bordo
\Y 11 (17-25/V1) Abseron
111 (25-25/V111)
1V (20-25/1X)
(271X-10/X)
Aphis gossypii
Surfalor | May aymnmn |1
dekadasindan iyun Agdam, Bordo
ayimin | dekadasina-
dok
10-12/V1I Abseron
Aphis craccivora Sirfalor | May aymm |- Agdam, Bordo
dekadasindan iyunun | vo Abseron
I dekadasinadok

Manana populyasiyalarina asinxronlugun xas oldugunu
nozars alaraq, yuvenilizasiyanin naticalori hoyat tsiklinin surak-
liyindon asili olur. Birinci 2-3 nasilds gqanadl fordlorin Gstunliik
toskil etdiyi tiglin yuvenilizasiyani vizual yoxlamadan sonra ap-
rel-may aylarindan aparmaq magsadauygundur.

Yuvenilizasiya zaman1 shamiyyat kasb edon ikinci gos-
torici, nov tiglin preparatin optimal dozasinin miiayyanlosmasi-
dir.Yuvenilizasiyanin moagsadi darhal zararvericinin mohv edil-
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mosi deyil, onun morfogenezi vo reproduktiv inkisafinin po-
zulmasi oldugu tligiin preparatin optimal dozasinin tapilmasi vo
giymoatlondirilmosi vacibdir.

Eksperimental yolla siibut olunmusdur ki, hogoratlarin
muxtalif qruplarina YHA selektiv tosir gostorir vo effektlor eyni
cur olmur, ¢tinki ndvlorin preparata qars1 hassasliq doracasi fo-
rglidir. Morfofizioloji vo biokimyovi effektlorin ballara goro
giymoatlondirilmasi naticasinds (bax: 11.4) hossasliq daracasini
muoyyoanlosdirmok olar (sxem 6).

SxemNe6
Fizioloqo-biokimyavi effektlor asasinda Noctuidae, Pieridae, Aph-
ididae zararvericilarinin muxtalif YHA-ya qars1 hassasliq doracasi

Hossasliq doracosi
Yuvenoidlar
yiksak orta zoif
Altozar 4z Qamma sovkast, Pambiq, payizliq Yonca va baxga
koloam va turp Va kolom sovkalart | mananolori
kopanayi
ZR-515 Pambiq, gamma vo | Kolom sovkasi, -
payizliq sovkalari, | baxca ve yonca
kalom va turp ko- monanalori
panaklari
ZR-619 Payizliq, gamma Pambiq sovkasi, Kalom sovkast
sovkalari. Kolom baxca va yonca
Vo turp kopanaklori | mananalori
ZR-T777 Baxca va yonca - -
monanaloari
Fenoksikarb Pambuq, payizliq,
gamma, kalom - -
sovkalari; kolom
Vo turp kopanoak-
lari;yonca vo baxca
monanaloari
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SxemNe7
Azarbaycan saraitinde pambiq va tarafaz bitkilarinin zararverici-
lardan (Noctuidae¢ Pieridae¢ Aphididae) mihafiza sisteminda yu-
venoidlardan istifada (*-su mohlulu;**-aseton yalmiz laboratoriya populyasiya-

s1 li¢iin, tobiotds yag mohlulu)
Saym . .
geydiyyat Tosir metodu ;r_elp';lrat (optimal dozast
Noévlar tsulu o1
Heliothis vizual Cilomo va preparat ZR-515(0,01%)*, ZR-
armigera cokuntlsu ils kontakt | 619 (0,01%), altozar
(0,01%),
Fenoksikarb (0,0001%)**
Agrotis vizual 1:100 nisbatinda ZR-515, ZR-619, altozar
segetum yuvenoid+kombikorm | (50kq/h normada);
colbedici qarisigla Fenoksikarb(0,0001%)
Phytometra vizual Ciloma ZR-515(0,01%), ZR-619
gamma (0,01%), altozar (0,01-
0,001%); fenoksikarb
(0,0001%)
Barathra vizual Cilomo va preparat Fenoksikarb (0,0001%)
brassicae cokuntusu ilo kontakt
Pieris brassicae | vizual Ciloma vo preparat ZR-515(0,01%), ZR-619
cokintusu ilo kontakt | (0,01%), altozar (0,01-
0,001%); fenoksikarb
(0,0001%)
Pieris rapae vizual Cilomo vo preparat ZR-515(0,01%), ZR-619
cokuntusu ils kontakt | (0,01%), altozar (0,01-
0,001%); fenoksikarb
(0,0001%)
Aphis gossypii vizual Cilomo ZR-777 (0,3-,0,1%)
Fenoksikarb (0,0001%)
Aphis vizual Cilomo ZR-777 (0,3-,0,1%)
craccivora Fenoksikarb (0,0001%)
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Misyyan edilmisdir ki, YHA-1n bioloji foalliq spektri
oldugca genisdir vo metamorfoz, embriogenez, reproduktiv in-
Kisaf, mohsuldarliq, diapauza, polimorfizm, davranis reaksiya-
larinin pozulmasina sobob olur (Polivanova, 1979; Burov va b.,
1983). Lakin YH vo YHA insektisid kimi istifado olundugda
garstya bazi problemlor ¢ixir. ©vvala, yuvenoidlor zorarverici-
lora qars1 tamamila toksiki olmadiqlart vo ya az olduglar {igiin
onlarin tasiri dorhal tozahir etmir. Ona géro do YHA-n1 zoror-
vericinin haddon artiq ¢ox sayda oldugu bir soraitds istifads
edib, dorhal notico aldo etmok mimkin deyil (Bowers, 1983).
fkincisi, zororvericilorin inkisafinin istonilon fazasi iigiin ef-
fektiv va ¢ox yaxsit malum olan insektisidlordon forgli olaraq,
YHA hasoratin hoyat tsiklinin onlara garsi hassas olan miayyan
dovrlorinda (“kritik dovr”) tatbiq edilmolidir. Uglinciisii, bu gr-
Upun preparatlarinin ¢oxusu isiq, yiksok temperatur, su moh-
sullar1 va c. tasirino qars1 kimyavi cohatdon qeyri-stabildirlor.
Dordulncust, an mihim shamiyyati YHA-nin kutikuladan keg-
moasinin tomin olunmasi vo hadof-organizmds onlarin metaboli-
zminin xarakteri, tempi kasb edir.

Yuvenoidlorin bioloji fealligini ¢ox vaxt onlarin amalo
goatirdiklori (sonda tirtil gabiqdayismasi vo ya metamorfoz za-
mani fordin mohv olmasi ilo naticalonan) morfogenetik effekt-
lora goro giymatlondirirlor. Lakin bu zaman yuvenoidlorin ste-
rilizator Kimi totbiginin potensial imkanlarin1 da nozordon
qagirmaq lazim deyil. Hormonabonzar birlosmalorin unikal
tosir effektini nazors alaraq, tadqiqatgilar belo gonaste galmislor
Ki, onlar hodof zararvericilords rezistentliyi yarada bilmazlor
(Kuuzik. Kogerman, 1979). Lakin milgaklor. agcaganadlar va
digor novloro qarsi istifado edilon yuvenoidlora qarsi rezis-
tentliyin formalagsma chtimali vardir (Alekseev, 1981;Bowers,
1983; Mokrousova, 1984).

Qabiqdayismonin normal gedisini tomin edon ekdizonlar
hazirda insektisid kimi genis suratdo totbiq olunmur. Bunula
belo, ekzogen birlogsmolorin kémayilo ekdizonlarin titrinin po-
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zulmasi yolu ila zararvericinin mohv olmasi, sterilliyi vo ya yet-
kin fazaya catmamasina nail olmaq olar.

Antihormonlarin  todqiqi  Bauers bo  omokdaslar
(Bowers, et al., 1976; Bowers, 1983) torofindon Ageratum ho-
ustonianum bitkisindon antiyuvenil foalligina malik olan birlos-
moni olds etdikdon sonra baslanmisdir. Bauersin kosfi Bunyol
(Bounhiol, 1983) va Fukuda (Fukuda, 1944) fiziologiya sahs-
sinds apardiqlar1 todgiqatlara asaslanirdi. Bu miiallif tut ipok-
qurdunun kisikyash tirtillarinda corpora allata vazilorinin ¢i-
xarilmasi yolu ila vaxtsiz metamorfozun bas vermoasina nail ol-
musdur. Noticada tirtillar bir vo ya iki inkisaf moarhoalasini keg-
modan ¢ox Kicik, miniatlr yetkin fordlors gevrilmiglor. Adaton
disi fordlor steril olmuslar. Bauers do aldo etdiyi ekstraktlarin
foalligim1 smaqdan ¢ixaran zaman hosoratlarda vaxtsiz meta-
morfozun gedisini vo yetkin fordlorin steril oldugunu miisahido
etmisdir. Bu yol ilo endogen hormonlarin hasil olunmasina
mane olan birlogsmalor - prekosenalar agkar olunmusdur.

Prekosenalarin kimyavi strukturunun tadgiqi naticasinds
onlarin xromenlor oldugu miioyyon edilmisdir. Maraqlidir ki,
bu birlogsmolorin sintetik tGsulla sldos edilmasins tobii prekosena-
larin allatosid foaallig1 (hagoratin corpora allata vazilarina spesi-
fik sitotoksiki tosiri zaman1 digor toxumalar zodolonmir!) agkar
edilmomisdon ¢ox avval molum olmusdur (Emmerich, Hart-
mann, 1973).

Prekosenalarin bioloji effekti ondan ibaratdir ki, ona ga-
rs1 hassas olan hosoratda vaxtsiz metamorfozu amolo gatirir vo
sira ilo galon qabiqdoyismonin ardicilligini, baslanmasini pozur.
Bundan basqa, prekosenalar vo onlarin analoglar1 davranis
reaksiyalari, miqrasiya foalligi vo diapauzanin gedisino tosir
gostarirlor (Miall,1980; Rankin, 1980; Polivanova, 1982).

Prekosenalarin biokimyavi mexanizmi, praktiki olaraq,
az tadqiq olunmusdur. Malumdur ki, prekosena Il Locusta mig-
ratoria, Oxya japonica-nin erkok vo disi fordlorinin piy
cismindos siilallarin sintezino ingibirlosdirici tasir gostorir.
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Bundan bagsqa, prekosena Il Oncopeltus fasciatus-un
hemolimfasinda turs fosfatazanin foalligin1 tormozlayir (Lee,
Tan, 1981; Feir, Hayek, 1982).

Ik dofo olarag, N.M. Kutuzova (Kutuzova va b., 1984 a,
b; Kutuzova, 2006) prekosena I1-nin fermentativ proseslorin ge-
disina tosirini dyronmisdir. Homin todgiqatlar1 saciyyalondiran
Vo maraq doguran alamatlorindan biri odur ki, bu birlogsmanin
biokimyovi effekti ekdisteron, YH-I vo altozarla birlikdos tod-
gig olunurdu. Hamginin hormonlar vo antihormonlarin turs fos-
fatazanin fordi formalarina vo DNT-aza, esteraza foalligina ma-
lik olan konkret ziilal zonalarina tasir edirdi.

Hazirda hosoratlarin YH vo gabigdoyismo hormonlarinin
sintezini ingibirlagdiran birlagsmolora dair molumatlar geyd olu-
nur. Belo ki, onurgalilarda xolesterinin biosintezini ilkin marho-
Ialordo tormozlayan ftormevalonolakton 6 nov pulcugganadli-
larda antiyuvenil tasiri gostormisdir. YH-1n sintezino antogonist
tosir gostoron belo birlosmoalordon piperonilbutiksid (oksidaza
ingibitoru), bistiokarbamat, ariltiokarbamat vo etil-4-[2-(tertbu-
tilkarboniloksi)butoksi] benzoat (ETB) —1 géstarmak olar (Kra-
mer, Staul, 1981; Kramer et al.. 1983; Kutuzova, 2006).

Xiisusi maraq doguran birlogmoalordon biri do hogorat
xitininin sintezini ingibirlosdiron diftorbenzuron vo onun ana-
loglaridir. Dimilin adlanan bu birlosma, kond tosarriifati bitkilo-
rina ziyan vuran 30 hosorat néviina qgars: istifade olunur (fvan-
ova, 1981; Kutuzova, 2006; Gilbert, 2012).

Xitin sintezinin ingibitorlari, larvisid va ovosid xususiy-
yatlori ilo forglonir, belo ki, sterilizoedici, latent effekto
malikdirlor. Demali, bu birlosmolorlo midaxilo zararvericinin
sonraki populyasiyalarina tasir gostorir (Sazonov. Karetnikova,
1984; Sazonov va b., 1984). Dimilin vo onun analoglar1 az
dozalarda tstbiq olunur, uzun muddot bioloji fealligin itirmir,
is1q vo suyun tasiring qarsi stabildir. Ona gora do zararvericinin
kalli. migdarda g¢oxaldig1 dovrlords integrirlosmis miibarizo
sisteminds istifado olunmasi ¢ox effektivdir.
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Dimilinin tesir mexanizmina dair malumatlardan gora-
nir ki, bu birlogsmolor, secicilik prinsipi asasinda tasir gostorir
vo yetkin fordlords sterilizoedici effekti yaradir, sistem tasirino
malik deyillor. Yoni sorucu agiz aparati olan bugumayaqlilara
heg bir tosir gostormirlor.

Son zamanlar hasoratin neyroendokrin sistemino hadof
Kimi tosir gostoron insektisidlori sintez etmislor. Belo Ki,
neyrohormonlar va sinir impulsunu 6tiron mediatorlardan V
nasil insektisidlor kimi istifado potensial imkani yaranmisdir.
Bu ideya neyropeptidlorin, xtsusan do proktolinin hagoratlarin
morkazi vo periferik sinir sisteminin bazi hissalorinds neyrome-
diator rolunu oynaya bilmasi askar edildikdon sonra yaranmis-
dir. Hosoratlarda xlororganik vo fosfoorganik insektisidlorin
tosiri altinda bir sira neyrohormonlarin (diuretik, hiperglikemik,
hipoglikemik, adipokinetik vo kutukulani plastiklosdiron amil)
ifrazinin giiclonmosi barado molumatlar, real imkan kimi bu
birlogsmalordon organizmin neyrohormonal balansinin doyisdi-
rilmasinds istifadasine sorait yaradir. Bir perspektiv istigamot
kimi, hosoratda proktolin vo oktopaminin tosirini ingibirlogdiron
birlosmoalorin axtarist baslanilmisdir (Mandall, 1980; Rausen-
bax, 1990; Gilbert, 2012).

Belalikls, bitki mihafizasi sahasinds istifado edilon bu
yeni saho holos nisbaton zoif todqiq olunmusdur. Lakin onun oh-
miyyoti boyukddr, mahiyyati hasorat organizminin fizioloji vo
biokimyovi sistemlorindo daha zoif olan yerlorin axtarisi, yeni
insektisidlor noslinin yaranmasi vo istifadasi ilo baglidir. Siirot-
Is inkisaf edon hosoratlarin endokrinologiyasi, elmi nailiyyatlori
ilo imumi endokrinologiyani zonginlosdirir, inkisafin biologi-
yasini dork etmok Ggun yeni yollarin, ham¢inin maddalor mi-
badilasinin hormonal tanzimi sahasinds yeni ideya vo konsepsi-
yalarin monbayino gevrilir.
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Pectinophora gossypiella 183

Periplaneta americana 59,60,75,78, 143,154, 269, 280, 288
Phormia terrae-novae 30,32

Philosamia cynthia pryeri 67

Phytometra gamma 157,160, 167, 166, 172, 173, 178,179,
180,181,182,198,199-209,210, 211,212,213,214,215-222,223,
225,226,295-301,302-310, 317,321

Phormia regina.146

Phylosamia cynthia ricini-281, 292

Pieridae) 9,10,84, 116,157, 166. 167, 170,181, 182, 192, 198, 199,
216, 217,226, 260, 295, 302, 303, 317, 318, 320,323,325, 327
Pieris rapae 157,160, 166, 167, 170, 173, 178,180, 181,
182,183,185,186, 187,190, 194, 198, 199-209, 210, 295-
301211,212,213,214,215-220,223,225,226,231,258, 260,295-301
Pieris brassicae 84, 116, 119, 145,157, 160, 166, 167, 170, 173,
177, 180, 181, 182, 183, 185, 188, 190, 194, 198,199-209, 210,
211,212,213,214,215-222,223,225,226, 248, 258, 260, 290,295-
301,302-310

Plodia interpunctella 84

Platynola stultana 269

Plautia stali 254, 256

Pterostichus nigrita 154

Pterostichus 237

Protophormia terraenovae 256

Pyrrhocoris apterus 137, 160, 238, 256 164, 165, 276, 334

Rhodnius prolixus 13,16,18,19,23, 70, 84,104,137, 138,139,
143, 144,148, 152, 237, 239,245, 248,251, 289, 292, 294, 333

396



Riptotus clavatus 256
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Sarcophaga bullata 30, 31,32,51, 139,144,146,147,241, 288
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